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DÀNK9IOORD
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Gezien ecologie Per definiÈie een multidisciplinaire
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onderzoek een beroep kunnen doen oP collega's om in team

verband de Problenen te analyseren, netingen uit te voeren

en resultaten te synthetiseren. Dit alles lukt alleen

wanneer het tean kan rekenen oP een vlotte technische,

administratieve en organisatorische ondersteuning.

eij het voorleggen van deze thesis wil ik, voor al deze

aspekten, nijn dank betuigen aan a1le Personeelsleden van

het DelÈa Instituut voor Hydrobiologisch Ondetzoek te

Yerseke, en het Lab voor Ecologie en Systematiek van de

Vrije Universiteit Brussel.

Bijzonder vrens ik N. Daro' c. Bakkerr Prof' P' Polk en

O. Cromboom te danken die, elk oP hun nanierr een

belangrijke rol. gesPeeld hebben in mijn coaching'

Bij mijn werk als IwoNL bursaal aan de spuikom, dat mij in

staat stelde ervaring.meE grazingonderzoek oP te doen,

genoot ik de prakÈische en administratieve steun van het

IZWO personeel, hraarvoor ik sPeciaal S. Goes en M. JasPers

Trens te danken.
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zooplankton-biomassa gegevens, kritische noten en sfeervol

achtergrondgenoPPer.

À1 deze activiteiten werden door C. Bakker oP vlotte manier

georchestreerd, terwijl N. Bakker t.en gePasten tijde voor

culinaire steun zorgde.

Bijzonder dank ook aan R. Peelenr E.K. Duursma en P'H'

Nienhuis voor de betoonde interesset en de steun en

adviezen bij diverse aspekten van het werk op het Delta

Inst ituut .

J. Guerand Zorgde voor comPuÈerfaciliteiten die de

dataverwerking aanzienlijk vergemakkelijkten en was steeds

'stand by' in probleemsituaties. À. v1asb10m, E. van de

Vrièr M.BergmanS en Prof.D.Roggen gaven statistische

adviezen.

K. Delbeke, c. van ongeval 1e, M. Bogaert en N. Daro

ontlastten nij in de finale fase van dit werk van nijn

FÀME-taken' waarvoor mijn hartelijke dank'





C. Bakkerr F. vegterr P. de Visscher, en R' Laanbroekt

(DIHO), N. DarO (vuB), B. Wetstêyn en H' Haas (D'G'W.'

RiJkswaterstàatlr en R. Gulati (t innologisch In8Èltuut)

stelden originele daÈa, in diverse stadia van publikatie'

ter beschikking.

T. Buijse leverde doór zijn doctoraalwerk een substanÈiële

bijdrage t,ot het selectiviteitsonderzoek'

TalriJke discussies rnet collega'8 van de Nederlands-

Belgische rgraasgroePr en de deelproJectgroep IBALÀNS

consunptie' bevorderden de kwaliteit van heÈ grazingonder-

zóek.
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proefschrif t, dat door M. Tubez en c. van ongevalle w.erd
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ToÈ sJot dank ik nijn
interesse en Praktische

moeder en tanÈe voor de betoonde

en norel.e sÈeun.





SÀUENVÀTTING

De voedingsactiviteit (grazing) van het zooplankton in de

OosÈerschelde wordt bestudeerd in heÈ kader van een

geïntegreerd onderzoeksprogramma dat gegevens over de

verschillende comPonenten van de koolstofcyclus in dit

estuarium vetzamelt en tot doel heeft nodellen oP te

stel.Ien die bruikbaar zijn voor beheersdoeleinden.

De grazing van de dominante zooplanktonsoorten (calanoide

copepoden en Balanus nauPlii) werd gemeÈen met de

tellingsnethode, gebruik makend van een Coulter counter

TA I I om partikel.concent,raties en distributies te bepalen.

Uit rnethodologisch vooronderzoek is gebleken dat de gemeten

grazingact.iviteit en selectiviteitsPatronen worden

beinvloed door de gebruÍkte concenÈraEie aan Proefdieren en

grazingtijd. eij gebruik van een Proefopzet meÈ 50 dieren

1125 nf1 meÈ 6 uur grazingtijd worden artefacten t'g'v'

gestimuleerde partikelproductie in de grazingflessen grote-

ndeels vermeden.

Het Oosterscheldeseston wordt gekarakteriseerd door hoge

par|ikelconcentraties, die voorkomen in een brede grootte-

range. Dit stelde een aantal methodologische problemen,

waardoor de experimenten al1een in semi-in-situ vorm met

geïsoJeerde adulte copepoden en Balanus nauplii konden

worden uitgevoerd.
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Selectiviteit. van grazing voor grooÈte van Partikels werd

bestudeerd door clearance rate distributies te bepalen'

Wanneer in de sestondistributies pieken van partikels meÈ

eensferische equivalente diameber (s.E.D.) van > 20 om

voorkomen, (À distributies), worden deze pieken door a1le

onderzochte copepodensoorten, en in nindere mate door

Balanus nauplii, geselecteerd. lÍanneer de sestondistributie

neer afgevlakt Ís (B - dÍstributies), wordt de grazingac-

tiviteit van al le soorten naar kleinere Partikels

uitgebreid.Alleenbijègaggi3sP.wordtde
grazingactiviteit in voldoend grote maÈe naar kleinere

partikels verplaatstr .oÍl in een aanzienlijke ingestie van

partikeis ( 20 rum (als percent van het totaal ) te

resul.teren.

Door gedetailleerde microscopische bepalingen van de groot-

tedisEributie van het fytoplankton kon worden aangetoond

dat A- en B type sestondistributies in de Oosterschelde

respectievelijk worden veroorzaakt door de aan- of afwezig-

heid van blooms .van fytoplanktonsoorten met S.E.D. ) 20 um'

Combinatie met de gtazingdisEributies toonde aan dat de

waargenomen clearance rate distribuLies selectiviteit voor

fyt.oplankton rlteergeven. De grazingactiviteit van het totale

zooplankLon in de oosterschelde werd berekend aan de hand

van de experimentele data.voor adulÈe coPepoden en E3Àe!5

nauplii, en minimum en maximum schattingen van de
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activiteit van de juveniele copepoden in relatie tot de

adulten. Door verschill.ende veronderstellingen omtrenÈ

sel.ectiviteit in te bouwen in deze berekening' wordt

aangetoond dat het aI dan niet incalculeren van

selectiviteit een even belangrijke factor is voor het

correct schatten van tot,ale zooPlanktongrazing als de

kwantificering van de grazingactiviteit van de juveniele

copepoden oP zich.

De grazingactiviteit van het totale zooPlankton wordtt

gemiddeld op jaarbasis, voor de kom van de Oosterschelde op

f9 à 28t en voor de monding op 11 à 17 mg c m-3d-l geschat'

DÍt. vertegenvloordigt in de kom t4 à 2I t d-l van de

standing stock aan fytoplankton, en 11 à 16 t van de Pri-
maire productie. In de monding bedragen deze Percentages

resPectievelijk 6 à 8 en t9 à 29' DoordaÈ de dominerende

zooplanktonsoorten in de kom (Àcartia sPP en Balanus sPP.

nauplii) geneigd zijn oP kleinere partikels te grazen, is

de potentië1e gtazíngdruk op seston met een S.E.D. ( 20 atm

er aanzienlijk hoger dan in de monding, naar Tenora lg"gi-,
cornis domineert.

Er wordt voorgesteld deze verschillen in verdeling van

graasdruk te incorporeren in de Oosterschelde simulatiemo-

de11en, teneinde mogelijke effecten oP fytoplankton-groot-

tedistributies en - productiviteit te evalueren.



t2

t;.Ë4

Ftg. 1.1. Het"Deltagebled 1n 1985. 1 : Zandlceekdan; 2 : Veergedan;
. 3 i Grevellrrgendan; 4 : Volkerakdan; 5 : llarÍn$rlletdan;

- 6: Brouscrsdan; ?:Storovloedkering;SsPhtllpedarnr;
9 : Oesterdamr

* i Conpartlnentertngsdanneir. ( Naar NbÍtular1982)
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I. INLEIDING

}.1. KÀDBR VÀN EBT ONDERZOBK

De overstromingsramP. die de Provincie Zeeland

(Wederland) in februari 1953 trof, was de rechÈstreekse

aanleiding tot het Deltaplan. Dit. plan beoogde de con-

structie van een aant,al danmen en dijkverhogingen die

Zeeland tegen overstromingsgevaar Ínoeten beschermen (fig'

I.I).
Oorspronkelijk was voorzien dat de Oosterschelde, net

als een aantal andere zeegaten (het huidige Veerse Meer

en de Grevelingen) door een vaste dan volledig van de

Noordzee zou worden afgesloten. De OosterscheLde zou dan

gevuld worden net zoet Rijnwater. Omwille van de

bijzondere ecologische rijkdom (weinig vervuild water,

grot.e soortenrijkdom, fourageergebied voor vogels)r en

het belang van de Oosterschelde voor de schelpdiercultuur

werd in I g76, na een brede maatschaPPelijke discussie'

geopteerd voor de bouw van een doorlaatbare

stornvloedkering in plaats van een vaste dam. Deze

constructie bestaat uit een reeks betonnen peilers, met

daartussen metalen schuiven, die bij overstromingsgevaar

kUnnen wOrden ges l oten r IIIêêÍ Onder nOrma I e

omstandigheden oPen blijven. Hierdoor bfijft het contact

Ínet de Noordzeer €f, bijgevolg het oorsPronkelijke

karakter van de Oosterschelde, grotendeels bewaard. Het
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behoud van een voldoend grooÈ getijverschil wordt

gerealiseerd door de bouw van de

compartimenteringsdammen in de kom en de noordelijke tak

van de Oosterschelde (fig. I.I).

Niett,emin hebben' deze constructies onvernijdelijk een

inpactoPhetoosterscheldesysteem.volgensnodel-
berekeningen za]- een (oPen) Oosterscheldekering tot een

reductie in getijverschil bij Yerseke van 315 tot 2r7 m

leidenr gepaard gaande net 30 a 5O t afname van de

stroomsnelheden (Nienhuis, 1982). De constrUctie van de

compartinenLeringsdammen in de kom zal een aanzienlijke

vermindering van de nutrienttoevoer in dit gebied tot

gevolghebben(stortelderlt985;Bakkeretà1,I986).
DitheeftgevolgenoPdiverseecologische
conpartimenÈen, zoals bv. het helderder worden van het

vJater ten gevolge van groÈere sedimentatie en een afname

in de oppervlakte van slikken en schorren. Een overzicht

van de te verwachten veranderingen wordt gegeven door

Nienhuis, 1982.

on deze gevolgen te bestuderen werd in 1980 door de

DelÈadienst van Rijkswaterstaat, in samenwerking met heÈ

Delta Instituut voor Hydrobiologisch onderzoek (DIHo)

te yerseke het Project BALANS opgezet. Dit project had

tot doe I de be langr i jkste stofstromen in de
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Oosterschelde te kwantificeren. In eerste instantie

wordt een descripÈief model oPgegteld van de kool-

stofbalans in de oosterschelde. Daarna wordt de

informaÈie ontrent de belangrijkste comPartimenten van

heÈ systeem samengebracht in een simulatiemodel' De

bedoeling is met dit simulatiemodel de dynamica van

nutriënten en organische stof functioneel te beschrijven

zodat het kan gebruikt worden voor voorsPellingen over

toekomstige ontwikkelingen in het systeem t.9.v. de

oostersche ldewerken, en bi jhorende nonitor ing

(stortelder t !982i Van de Kamer et à1, 1985; Nienhuis &

KIepper, I986; Klepper en scholten' 1987)'

eén van de belangrijke criteria die bij het BALÀNS

project in beschouwing werden genonen zijn nogelijk te

verwachten veranderingen in het voedselweb van de

oosterschelde na de ingebruikname van de

stormvloedkering. Dergeli jke veranderingen kunnen het

aantal soort,en en de productiviteiÈ van het sysÈeem

be inv I oeden. Gez ien de wens tot behoud van het

víaardevolle milieu en de schelpdiercultuur, die ten

grondslag liggen aan de bouw van de sÈormvloedkering'

zí)n dit belangrijke asPecten in de oosterschelde-

problematiek (Stortelder, 1985)'
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In dit kader was de opdracht van het BÀLANS deelproject

rconsunptie zooplankÈonr het bepalen van de bionassa en

de voedingsactiviÈeit (grazing) van het zooplanktont en

hec kwanÈifÍceren hiervan in koolstof'

tset bionassaonderzoek werd uitgevoerd door de

planktonafdeling'van het DIHO. tset grazing onderzoek,

dat het onderwerP uitmaakt van deze thesist werd

gefinanclerd door RijkSwat' rstaat en isr in nauwe

samenhang net het bionassa .derzoekr €Vellêens op het

DIHO uitgevoerd-
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T.2. PLÀNKTON IN DE OOSTERSCEBLDE: DEFINITIBS BN

PROBLEEUSTELLING

De term zooPlankton omvat Per definitie die organismen

die in de htaterkolom leven en zich niet aktief tegen

stromingen in kunnen voortbewegen. onder deze

verzamelnaam vallen dus een groot aantal soorten,

variërend van eencelligen tot kwallen en vislarven'

Omdat in BÀLÀNS.kader in eerste instantie geoPteerd is

voor het opste]1en van een koolstofbalans van de

Oosterschelde, is in dit onderzoek de aandacht vooral

uitgegaan naar het nesozooplankton. Deze groeP onvat

organismen die in grootte variëren van +/- 100 tot +/-

1000 /um - en die, in het algerneen, de hoofdcomponent van

het zooplankton vormen (gakker et à1, 1985 a)'

Het zooPlankton voedt zich in hoofdzaak met particulair

gesuspendeerd materiaal. Het PotenÈiee1 voedsel voor

zooplankton bestaat dus uit fytoplankton, detritus,

bacteriën en microzooPlankton. In wat volgt worden deze

componenten' gezamenlijk'seston' genoemd' en de

consumPÈie ervan'gtazing".

.Het voorkomen van verschil lende, trofisch sterk

uiteenlopende conPonenten in heÈ seston heeft tot gevol9

dat het zooPlankton door zijn grazingactiviteit oP

verschillende trofische niveau's van het ecosysÈeem kan

ingrijpen.
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ïn estuariene- en kustsystemen Vornt detrit'us, Zowel

in aantal partikels als in koolstof, de hoofdconponent

van het seston (Heinle & Flemer t 1975; Poulet t L976i Van

valkenburg et al, 1978; chervin et àlr 198r).

Ook in de Oosterschelde is dit. heÈ geval (Stortelder,

1985, zíe ook 2.41.

Dit betekent dat, bij niet setectieve voeding oP

sesÈon, detritus de hoofdcomPonent. van het dieet zaI

uitmaken. Dit is bv het geval voor benthische

suspensie-eters (coosen et ê1r 1985) -

Van een aantal ZooPlanktonorganismen daarentegen is

bekend, dat zí) over selectiviteiÈsmechanismen

beschikken, die hun toelaten bepaalde voedselcomPonenten

te concentreren in hun dieet. Met nane voor copepoden

is selectiecaPaciteit voor fytoplankÈon aangetoond

(paffenhófer et à1, I982t Price et êfr 1983)'

Ànderzijds hebben voedingsexPerimenten gebaseerd op ATP-

en chlorophylmetingen uitgewezen dat een belangrijk deel

van de ingestie van copepoden in esLuariene- en

kustgebieden bestaat uit niet levende koolstof (Heinle

& Flemer, 1975t Heinle et à1, I977; Poulet, L976i

Chervin, 1978; Chervin et êIr ]98I).

De kwantitatieve bijdrage van de verschillende seston

componenten tot het dieet van het zooplankÈon, en de
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hiermeesamenhangendeinpactvanhetzoo9lanktonop
deze verschillende comPonenten, staat dus nog ter

discuss ie .

In heÈ Oosterschelde onderzoek is het selectiviteitsas-

pecÈ van de grazing van bijzonder belangr ge9even

voorafgaande waarnemingen in het veerse Meer en de

Grevelingen. In deze beide biotopen, die reeds eerder

van de oosterschelde waren afgesloten (fig. 1.1)r werd

ten gevolge van heb wegvalLen van de getijbeweging een

daling van de concentratie aan detritus vastgesteld' De

hieruiÈ volgende daling in turbiditeit gaf aanleiding

toteenovernanevandedominantievangrote
diatoneeënsoorten door kleinere ftagellaten (gakker 5t

Vegter' I978).

In .de oosLerschelde zou een derge t i jke tendens zich

eveneens kunnen nanifesteren ten gevolge van de afname

in stroomsnelheid. Dit zou betekenen dat niet al'leen de

verhouding fytop]'ankton,/detritus,maar ook de grootte-

distributie van heÈ beschikbare fyÈoplankton zich zou

wijzÍgen. Met het oo9 oP deze problematiek is bij de

studie van de zooPlanktongrazíng bijzondere aandacht

besteed aan selectiviteit van grazing zowel' voor

verschillende groottefracties van het seston a1s voor

fyt oplankton
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Bij de studie van de roJ van het zooPlankton in het

oosterscheldesysteem, is tevens aandacht gegeven aan

verschilten tussen de kon en de nonding van de

Oosterschelde. De afnenende invloed van de Noordzeer €Íl

de hydrografische verschillen tussen mond en kon kunnen

beschouwd worden als de belangrijkste oorzaak van

optredende ecologische verschillen tussen deze twee

gebieden. DiÈ maakt dat heÈ vergelijk van de ecologische

situaeie in kom en nond interessante infornatie kan

OpleVeren t.b.V. de prognoses onÈrent de te Verwachten

veranderingen na de ingebruiknane van de

sÈornvloedker ing .
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Fig. 2.1. lrtons.terpunten t.b.v. het planktononderzock ln de o,oeterschelde :
LGPK : LodlJkse Gat - Pieternanskreek; R14 : Roonpot 14; SvY :
Schaar van ierseke; IrlK : ilosÉeUceek.
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2. STANDING STOCKS VÀN ZOOPLÀNKTON BN SESTON

2.L. INLEIDING

Ter omkadering van het grazingonderzoek wordt in dit

hoofdstuk een situatieschets opgehangen van zooplankton-

en sestonconcentraties in de Oosterschelde aan de hand

van routinematig verzamelde 9eg.evens in de Periode

Ig82-'86.Data van het jaar 83 worden gebruikt om het

seizoensverloop van deze Parameters te illustreren' Een

aantal specifieke verwerkingen van biomassagegevens in

functie van bepaalde asPekten van het grazingonderzoek

zul1en in de betrokken hoofdstukken worden behandeld'

2.2. TíETHODIEK

Er is in de periode'82-'85 wekelijks tot tweewekelijks

genonsterd oP een Punt in de kom (f,oaijkse 9at

Pietermansk reek : LGPK ) en een punt aan de rnonding van

de oosÈerschelde (RI4) (fi9. 2.I).

Omdat uit vooronderzoek vías gebleken dat bij turbulent

st.romend getij zowet seston comPonenten a1s

zooplankÈonorganismen het meest rePresentatief over de

waterkolom zijn verdeeld, is vanaf 1983 steeds bij half

tij op halve diepte gemonsterd. (gakker et àfr 1984;

Laanbroek et à1r 1984t Bakker et a1rI985a)'

watermonsÈers van 20O 1 werden oPgePomPt VanoP halve

diepte en gefiltreerd door een 65 
^lm 

neÈ. Het verzamelde
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zooplankton werd gefixeerd in 4 t fornol. Monsters van I

l genomen net een wat.erhapper vanop dezel'fde diepte

werden gefixeerd met lugol voor microscopische analyse

van het seston. Tevens werden een aantal fysisch-

chemische parameters geneten en bemonsterd (ÈenPeratuur,

saliniteit, secchir PH, chloroPhylr POc).

In het labo werden van het zooplankton de aantallen van

de verschillende soorten en ontwikkelingsstadia geteld

onder een onkeermicroscooP. Van de belangrijkste groePen

werden drooggewichten bepaald met behulp van een Cahn

balans.

Van he! fytoplankton werd eveneens onder het onkeermi-

croscoop de soortensamenstelling en - abundantie bepaald,

alsook de af Ínetingen. vanuit de af netingen zi jn

celvolumes van de verschilLende fytoptankton soorten

berekend volgens de best Passende geonetrische

benadering. De koolstof inhoud van de fytoplankton

cellen is berekend aan de hand van de formules van

Eppley (1974) :

voor diatoneeën : logtoc = .76 (tosrov) '352

voor andere fytoplanktonsoorten :1o91oc = '94 (losrov) - '600

met:V:celvolume 1 7um3 )

c : koolstofinhoud ( Pg zum-3 )

De concenÈratie van.detrituspartikels werd eveneens

bepaald door te11ing onder het microscooP'
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Tabel 2.L.

Gemidde I d

en de nond

de Jaren

(Í) zoop.lankton droo.ggewicht

van de Oosterschelde tijdens
I 98 2- t9 85.

(mg m-g ) in de kom

het, groeiseizoen in

KOM MOND

x range range

I982

1983

1984

I985

8l
r40

r09

124

38

19

9

72

181

273

3s3

2L4

94

t58

IT?

24 218

16 - 304

12 444

a
E
o
E

T
E
o
E

200

Selzoeirsvcrloop van de bi,onaseasanenstelltng
het zooplankton Ln de kon (à) en de nond (b)

(drooggeul6futr, DtÍ ) vrn
van de Oosterschelde.

l-'l : calanotde copepoden;
organlanen.
In abscls :naandnunmerg.

rí9. 2.2

ffi: Balanus naupll.l; lt: andere
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Voor verdere details 1 v n de neÈhodiek van het fyto- en

zooplankton biornaseaonderzoek wordÈ verwezen naar Bakker

en De Pauw, 1975r Bakker et alr 1985 a en Bakker en Van

Rijswijk' 1987.

p.o.c. werd op monsters van I I bepaald rnet een coleman

Cts analyser (Nieuwenhuize et ê1r 1978)'

2.3. BrOÈlÀSS UOOPLÀNKTON

Het geniddeld drooggewicht van het zooplankÈon in de kom

en de mond van de Oosterschelde geneten tijdens het

groeiseizoen (aPril - sePtenbert is weergegeven in tabel

2.1.

Voor 1983 en '84 ie met wekelijks bepaalde individuele

drooggewichten gerekend, voor de overige Jaren met

Jaarniddelde drooggenichten, berekend op basis van de

data van '83 en '84.

Het seizoenverlooP en de

zooplanktonbiornass a worden

geillusÈreerd.

samenstel ling van de

in f ign . 2.2 en 2-3
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Fig. 2"3. Selzoensverloop van de soorbnsanenstelrrpg (percent drooggeuicht)
.binnen de groep van de calanolde copepoden. ln de kom (a) en de

nond (b) van de OosEreche1de.

[: AcartÍa sP.; ffil: Tenora longicornis; f! : CentroPgges

hamatue en andere eoorbn
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Op beide lokaties ligt de biomass a

grootteorde, var iërend van 81 tot

gemiddeld oP jaarbasis (tabel 2.I)'

Zowel in kom als nond domineren calanoide copepoden de

biomassa. In de kom zijn BgÀgggs sPP' nauplii

belangrijk in juni en augustus. Àndere zooPlanktonorgan-

isnen, voornamelijk polychaeten- en' lanellibranchialar-

ven, zllngedurende het hele groeiseizoen aanwezig

in kom en mond, met bloons in mei en augustus (fig. 2.2

ê1 b). Binnen de groeP van de calanoide coPePoden

domineren Acartia sPP. (l- bifiloga' À' 99gsar À'

cÀausi ) in de kom, en Tetnora longicornis in de nond

(f ig. 2.3arb). Een vri j belangri jke PoPulatie van

T.Iongicornis ontwikkelt zich in juni in de kom, Èerwijl

Àcartia sPP. in augustus-sePtember een opbloei kennen'

Centropages hamaÈus komt in juni-julir voornamelijk in

de nond, voor. Hier treft nen in die periode ook

pseudocalanus sp. en Paracalanus Parvus . aan, die in de

kom nauwelijks worden waargenonen.

om prakt,ische redenen is bij dit ondetzoek geen

onderscheid gemaakt tussen de verschillende soort'en

binnen de genera Àiartia en BaIanus. In vtat volgt staan

deze namen voor Àcê!!!g spp. en Ealang sPp'

in.dezelfde

158 ng Dw n-3
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Seizoensverloop van de

aan sesbn (CS).

O..-{: kon ; O- - -O: nond.

concenbatie

Fig.

Seizoensverloop van het procentueel

aandeel van fybplankton bt de

btale eesbnconcenbatie (op aan-
taLsbasLs).
O--...: kon ; O- - - O: mond.

Seizoensverloop van het procentueel

aandeel van fytoplankbn bt de

sesbnconcenbatie t 5 z.rm (oP aan-

talsbasis).
O-o: kom; O- - -O: mond

èR

r00

èe
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vanwegehetgeringekwanÈitatiefbelangvanandere
organismen dan calanoide copepoden en Balanus nauplii

tijdens het groeiseizoen, wordt in deze studie met de

term'tot,aal zooPlankton' het totaal aan calanoide

copepoden en Balanus nauplii omschreven'

2.4, SESTON

Fig. 2.4 toont het seizoensverlooP van de

sestonconcentratie in 1983. Onwille van de relevantie

i.v.m. het grazingonderzoek is in eerst'e instantie

gekozen voor weergave van deze concentratie in aantallen

ml-1. In de nondr €Íl in mindere mate in de kom, komen

hoge partikelconcentraties voor in het voor- en najaar'

van mei tot oktober (in de kom tot decenber) schonmelt

de'sestonconcentratie rond de IrI05 Purtikels ml-t met

een aantal pieken gaande toÈ ) 3rI05 Partikels m1'1 in

de kom.

Behalve tijdens de maand nei

10 t van deze Partikels uit

2.5 .1 .

Het grootste gedeelte van de seston Partikels bestaat

echter uit materiaal < 5 
^lm. 

Deze fractie wordt door

zooplankton niet efficiënt begraasdr êIl er komt ook

weinig fYtoPlankton in voor.

bestaaÈ neestal minder dan

fytoplanktoncellen (fig.



TÀBEL2.23GeDlddelde(iiPocenev.opr"orton-koolstofconcentratlest,ljdenghet
groelsel'zoen ln de Jaren 1982-1985' '

| : rytoPlanlcton-koolstof als t van PQC'

tIONDKOl.l

t982

1983

1984

1985

1.90

1.31

.93

.96

.22

.25

.21

.28

1.64

2.55

1.58

.30

.35

.42

.80-3.70

.50-3;20

.30-l, 50

.30.2.20

.03- .53

.02-1.36

.o4- .74

.03- .36

t4 2-33

t9 2-97

24 4-67

20 9-51

.90-4.00

.50-4.10

.60-4,00

.05-.45

.05-.81

.09-.98

t9 5-41

l4 . s-68

28 .9-39.

(,o
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Uitgedrukt ten opzichte van de concentratie aan

partikels > 5/um wordt tÍjdens het groeiseizoen (aPril-

september) in de kom gemiddeld 22 $r en in de nonding t9

t van de sestonconcentraÈie in aantal Partikels
uitgemaakt door fytoplankton (fi9. 2.61.

Wat betreft soortensanenstelling wordt het fytoplankton

in de 6;:-.sterschelde gedomineerd door diatomeeën. De

belangri;kste genera zijn : Thalassiosira, 3!!ry]g|g,
ChaeÈocerosr BidduJptria en Coscinodiscus. Tijdelijk

kunnen bl.ooms van flagellaten oPtredenr Wêarvan de

phaeocystis pouchetii bloom in mei kwantitatief de

belangrijkste Ís.

In de Iente komen voornamefijk kleine soorten voor (bv.

Plagiogranma brockmanii, Rhizosolenle dgJiggtula'

crlptomonas sp.), In de zoner domineren over het

algemeen grotere soorten : (vb. Rh. st,ofgssfethii'

Cerataulina pefagica, EucanPia zoodiacus, Guinardia

flaccida) maar ook kleine soorten (vooral Chaetoceros

spp.) kunnen een belangrijke bijdrage vormen toÈ de

fytoplankt,on biomassa (gakker et ê1, r985 ai r986')

De POC concentratie varieerÈ gedurende het groeiseizoen

van .30 tot 4.to mg 1-1 . Hoge concentraties worden

voornamefijk in de mond in het voor- en najaar gemeten

(tabe I 2.2; f ig. 2.7 ). Gemiddeld over het groeiseizoen

bedraagt de Poc concentraÈie in de kom .93 tot 1.90 ' en

in de mond 1.58 toL 2.55 mg l-1.
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ro'

t0.9.

Flg. 2.7. Selzoensver.loop van Qe

' o--1:.koT ; o: - -s: qond-
POC concenbaËe (POC).

"..". 
2.8. SeÍzoensverloop van de procentrrele

bt de POC concenbatLe.
rH: kou; g- - -O: uond.

b\fdrage van fybplankbn-C
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De concentratie aan fytoplanktonkoolstof varieert

gerniddeld over heÈ groeigeizoen van .2I tot .28 mg 1-1

in de kom en van .30 tpÈ .42 ng 1-1 in de mond. DiÈ

vertegenwoordigt geniddeld l4 tot 24 t van de POC

concentratie ln de kon en 14 toÈ 28 t in de rnond (Èabel

2.21. Seizonaal worden de hoogst,e Percentages bereikt in

juni-augusÈus (fig. 2.8).
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3. I{ETHODIEK GRÀZINGUETINGEN

3.1. INLEIDING

Gezien de hoge detritusconcentratie die voorkomt in de

oosterschelder en het belang van heÈ

selectiviteitsonderzoek, werd de tellingsnethode (Fu1ler

& Clarke, I936) verkozen als hoofdmethodiek boven neer

fytoplanktongerichte technieken als de c -I4 (Haney,

1971} of the gut fluorescence (t.tackas a Bohrer, 1976)

nethode. De tellingsmethode is eroP gericht grazing oP

het totale seston te metenr €Íl biedt de mogelijkheid

selectiviteit van grazing te bestuderen'

In dit hoofdstuk worden de theoretische PrinciPes en

algemeen methodologische asPecten uiteengezet. De

prakÈische uitvoering ervan, zoàls deze bij het

Oosterscheldeonderzoek is gebruiktt wordt eveneens

uiteengezet en in samenvatting bearguÍnenteerd. Een

uitvoerig verslag van verschillende Praktische asPecten

die zí1n onderzocht in verband met toepassing van de

tellingsmethode in dit onderzoek wordt gegeven in

bijlage I.

3.2. PRINCIPE VÀN DE TELLINGSUETHODE EN DB COULTER COUNTER

Met de Èellingsmethode wordt grazingactiviteit gemefen

a1s een concentratieverschil in voedselpartikels tussen

een controlefles (zonder Proefdieren) en een grazingfles
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Fig. 3.1. . Sctrena van de Coulter Counter ueeteenhetd. 1 en 2 : elelctroden;
. 3 : oeetbuia; 4 : beker oet te analyseren nonster; 5 : oanooeter;

6 : elelsFonlsclre eeÍÈeld; 7 : detail van de ueetbuisopenlng.
(Naar Bul.Jee, 1986). .

" ,-t\'tl
/\
/\t\i\

/'\
/

Flg. 3.2. Voorbceld van een seston-volunedl.strlbutle geueten uct dc
Goultcr Cormter.

' Co:concentratÍc;S.B.D.:Sferlsch Equivarenb Dlaeebr.

Co
tt

-L
E'ro

,o
T-fa
t'l
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(met proefdieren) na een bepaalde grazingtijd. Omwille

van het arbeidsintensief karakter van het ÈeIlen van

partikels, dat oorspronkelijk net de microscoop gebeurde

(Gauld, I951), wordt het meeste grazingonderzoek net

behulp van elektronische partikelt'eIlers uitgevoerd' Het

principe van de coulter berust oP een elektrisch

spanningsvel.d, dat tussen 2 elektroden is aangebracht

(fig. 3.f). gán elektrode is omgeven door een neetbuis

met een opening van een bepaalde groottel de tweede

elektrode wordt, evenals de meetbuis, ondergedompeld in

het. te analyseren nonster. Door niddel van een PomP

wordt.een bepaald volune (manometrisch bePaald) van heÈ

monster door de meetbuisopening oPgezogen. De zich

hierin bevindende Partikels veroorzaken, bij doorgang

door het spanningsveld een elekt,ronische pulsr víaarvan

de sterkte evenredig is net het volune van het ParÈikel'

Zodoende telt de CoulÈer de concentratie van het seston'

waarbij de partikels worden ingedeeld in een aantal

kanaJen (grootteklassen)r Dàargelang hun sferish

equivalente diameter (s'E'D')' Door het aantal partikels

'in elk kanaal te vermenigvuldigen met het bijhorend

sferisch equivalent volume (S.E.V.)r bekomt men de

volumedisÈributie van het geanalyseerde monsÈer (fi9'

3.2t .
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3. 3. SOBPASSING BIi' GRÀZINGEXPERIT'IBNTBN

In een grazinjexperiment kan uit de vergeltJking van de

distributies van conbrole- en gtazingflessen de

gtazinga'ctiviteit oP het totale seston en de

selectiviÈeit voor bepaalde grootÈeklassen worden

gekhranÈificeerd (zie 3.4) (fig. 3.31'

3.4. BERBKBNINGBN

Uit de geneten verschillen in sestoncentratie tuaaen

confrole- en grazingflessen kan de gtazingactiviÈeit

. gekwantificeerd worden door berekening van de clearance

rate, F :

t I r' L (nl tndl-lo-l)F =;ï czt

net Q : gemiddelde concentratie in de controleflessen oP

t i jdstip t. ( aantal mrl )

Cz' : concentraÈie in de grazingfles op tijdstip t

(aantal nt-1)

t : grazingtijd (uur )

n : aanÈaL dieren in de grazingfles

v : volune waarin is gegraasd (mt)
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Deze cl.earance rat,e kan berekend worden voor elk

Coulterkanaal afzonderliJk en is een naat voor de

grazingdruk uitgeoefend. oP Partikels van die bepaalde

grootÈe. Het verloop van de clearance rate over de

verEchit lende kanalen ( fig' 3'4) geefÈ dus de

eelectivitelt van de grazing in funcÈie van de grooÈte

van de partikels weer ( r clearance rate disÈributie)'

De ingestie (I) kan berekend worden via de formule van

Frost (1972).

r - u" "?rl;;:;''}'-" '}

(partJ.keIs lnd- 1 o- 1 )

Cg
E;

L
Czt

Ir=

g-

1

t
1

t

ln 1s-l)

1u-11

net

I kan ongerekend worden naar .,tt di"' -t

I waarde, uitgedrukt in Partikels di"'-t

elk kanaat te vermenigvuldigen net het

S. E.V.

De totale
kanalen in

I htordt berekend door I-waarden van

een bepaalde groot'te-range Èe sommeren'

1n

Qo:.concentratieincontrole-engrazingflessen
OPtsO

-tuur
-tuur

door de

voor

overeenkonstig

al 1e



50



51

3. 5. GRÀZINGTIJD-CONCENTRATIE ÀÀN PROEFDIBRBN

3. 5.1 . Inleiding

Bij gebruik van de tellingsnethode wordt de proefopzet

(combinatie van concentratie aan dieren en grazingtijd)

gekozen met de bedoeling een meetbaar concentratie

verschil te creëren tussen controle- en grazingfl'essen'

Hierbij wordt ervan uitgegaan dat het enige verschil

tussen controle en grazingflessen de grazingactiviteit

van de dieren is. Tevens moet worden vermeden dat de

voedselconcentratie zà sterk daalt dat ze beperkend

wordt voor de grazingactiviteit van de proefdieren. In

principe kan de proefoPzet dus min of meer intuitief -

aangepast hrorden aan de sestonconcentratie en'de

'verwachte" activiÈeit van de proefdieren'

De ingestie, berekend uit het verkregen concentratiever-

schilr is alleen dan een correcte ríeergave van de

natuurlijke grazingactiviteit van de bestudeerde

organismen, wanneer de verkregen resu Itaten

onafhankelijk zijn van de gebruikte concentratie aan

organismen en grazingtijd. Tot de jaren'80 werd in

experimenÈen met adulte copepoden in de regel 20 tot 24

uur grazingtijd aangehouden met sterk variërende

concentraties aan dieren (4-50 dieren I - ) (Cowles'

IgTgiDonaghay&snaIl'1979a'Pou}eÈ,1973iL977i
vanderploeg & scavia t L979i Vanderploeg et à1, I984

e.a.). Nochtans duiden een aantal PublicatÍes erop dat
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zowelgrazingtijdalsconcentratieaanProefdierende
verkregen resultaten beinvloeden. Richman et al (I977)

toonden aan dat in experimenten met adulte vrouwtjes van

de copepode Àcartia @, grazend oP naÈuurli jk seston

gedurende 6 à 24 u, de gemet,en F waarden afnemen met de

concentratie aan dieren. Roman & Rublee (1980)

incubeerden 25 adulte A. tonsa vrouvttjes gedurende 48 u

in 500 nI volumes natuurlijk zeewater en maten grazing

na3l6tIZt24en43U.Fdaaldesterkgedurendede
eerste 3 uur, en geleidelijker nadien. ook bleek de

concentratie van NHe in de grazingflessen hoger te

liggen dan in de controlesr t'9'v' excretie door de

coPePoden.

3.5.2. trlethodiek

Teneinde een standaard proefoPzet te bepalen werd het

gecombineerde effect van concentrabie aan Proefdieren en

grazingtijd nagegaan in twee exPerimenten rnet À. tonsa

adulten. Als voedsel werden 2 verschil Iende

concentraties van een cultuur van chfanydononas sp'

waarin ook k leine coccoide cel len aanwezig waren

aangeboden(fig.3.5).copepodenwerdenverzamelduit
een grote openluchtkweekbak aan de spuikom te oostende'

Adulte Acartia's werden onder binoculair ge'isoleerd en

in 3 reeksen ( 25' 50 en I00 dieren t-l) aan de 9ra-

zíngf],essentoegevoegd.voorelkeseriewerden4
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replica grazingflessenr €D 4 controleflessen gebruikt.

Om de 4 uur werden 50 mI monsters uit elke fles genomen

via een pipet afgedekt met een 50 um gaasr oIIl het

vangen van dieren te vermijden. Na telling met de

Coulter ( 100 ,tlm meetbuis) werden de monsters terug in

de flessen gegoten. De resultaten verkregen na elke

bemonsÈering worden aangegeven als bv 125, 4l z 25

dieren 1-1 meÈ grazingtijd 4 uur.

3.5.3. Resultaten

Fig. 3.6 toont dat in beide exPerinenten de total'e I

significanÈ afneemt Ínet de grazingtijd (von Neuman test,

p <0.05). Een afname van f met de concentratie aan

dieren is ook zichtbaar, maar kon niet statistisch
getoetst worden vanvíege gebrek aan data. De variatie

coëfficiënÈ tussen de 4 repl ica's vertoont geen

signif.icante trend met de grazingti jd (spearman rang

correlatie test p > 0.05).

De distributie van de gemiddelde F waarden verkregen bij

elke meting zijn weergegeven in fig.3.7 en 3.8. Bij de

gemiddelde F waarden aangegeven met een kruis vertoont

tenminst.e ddn van de grazingf lessen op ti jd t een

hogere concentratie dan de controle.
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In experiment I worden de hoogste F waarden in (25r41

gemet,en op de k leinste en de grootste partikels, de

Iaagste op die partikels die de volumepiek uitmaken' fn

(f00, 24) daarentegen zí)n de F waarden op de kleinste

partikels lager dan op de overige. De disÈributie

waargenomen in (25, 4l wordt gemeten bi j a I 1e

grazingtijden van de serie (25, t). Het konÈ ook voor

(minder uitgeproken) bij korte grazingtijden in de

serie (50, t) naar nooit in de serie (100, t)'De

optredende veranderingen in F waarden zijn het grootst

in de kleinst.e kl.assen : de hoge waarden gemeten in 125,

4) verdwi jnen vol l.edig wanneer hoge concent'raties aan

dieren of lange grazingtijden worden gebruikt. De

clearance rate distributies in exPeriment 2 vertonen

dezelfde trend (fig. 3.8). vanvíege de hogere Partikel-

concentratie zijn de F waarden lager dan in exPerinent

1. Hogere partikel concentraties in gÍazingflessen dan

in controle s worden frekwenter waargenomen dan in

experiment 1.

variatiecoëfficiënten tussen de 4 replica F waarden

werden berekend voor elke grootteklasse. fn 44 van de 48

geval len vertonen'deze geen significante trend met

grazingtijd (spearman rang correlaÈie testr P. > 0.05).

Fig. 3.9 geeft een voorbeeld van een tijdreeks

uitgevoerd meÈ 50 Acartia adulÈen grazend op natuurlijk

oosterscheldeseston. hleerom neemt I af met de

grazíngtijd, terwijl de vc geen trend bijkt te vertonen.
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3.5.4. Discussie en conclusie

De gemeten clearance rate waarden blijken sterk

beinv loed door zowel .concentratie aan dieren als

grazingtijd. Doordat de oPtredende veranderingen niet

gelijkmatig verlopen voor a1le grootËeklassen, wordt ook

het verkregen selectiviteitsPatroon beïnvloed. Vermits

totale I-waarden in beide experimenden met verschillende

concentraÈies aan voedselpartikels vergelijkbaar zí1nt

is uitputting van de voedselvoorraad onwaarschijlijk als

oorzaak voor de gemeten dalingen in It zeker in

exper iment 2. 14ogel i jke oorzaken z i jn de door Roman &

Rublee (f980) aangetoonde stijging van de

NHa concentrati€ in de gtazingflessen die de groei

van het fytoplankÈon kan stimuleren. Door islopPy

feeding" kunnen in de grazingflessen brokstukken van

voedselpartikels geproduceerd worden' (o'connors et êf'

1976; Deason, 1980).

In de experimenten met chfamydononas sp. en coccoide

cellen grijpt productie van Partikels plaats in de

kleinste grootteklassen, wat groei van de coccoide

cellen suggereert. Het feit dat hogere Partikelcon-

centraties in grazing- dan in controlefLessen vaker

voorkomen in experiment 2 dan in exPeriment 1, kan

verklaard worden door het verschil in

voedselconcentratie. Aangezien I waarden vergelijkbaar
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zijn in beide exPerinenten, mag worden aangenomen dat

ook de excretie van nutriënten en eventuele Productie

van onverteerde Pargikels vergelijkbaar zijn. Vernits in

beide experinenÈen net dezelfde fytoplanktonsoorten

srordÈ gelterktr mag worden aangenomen dat een toename in

exponentiële groeisnelheid t.g.v. verhoogde

nutriëntconcentraties in beide experimenten dezelfde is'

In experinent 2 wordt het. effecÈ van de

grazingactiviteit van de dieren echÈer snel Ier
.geconpenseerd', doordat verhoogde groeisnelheid hier

aangrijpt oP een oorspronketijk hogere concentratie aan

fytoplankton dan in exPerinenË 1. Dit verschil in

resuJtaten verkregen in beide experinenten toont' dus aan

dat er een onrechtstreekse beinvloeding is van de

par.tikelconcentratie in de gtazingflessen door de

aanwezigheid van de dieren. Hierdoor verdienen korte

incubatiet.ijden met zo laag mogelijke concentraties aan

proefdieren de voorkeur. Het feit dat de

reproduceerbaarheid van de resultaten niet toeneemt met

grazingtijd is een bijkomend argument hiertoe'

Voor verdere discussie van deze problematiek wordt

ver!.rezen naar TackI en Polk, 1985.

op basis van deze resultaten is gekozen voor een

standaard proefopzet .van 50 dieren 1125 ml:l 1 Ínet een

gíazingtijd van 6 uur.
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In een contro le-exPer inent is de grazíng van

Noordzeeplankton gemeten oP natuur I i jk seston in

gesloten flessen enerzijds, en in in-situ opgehangen

dialysezakken anderzijds. Fig.3.l0 toonÈ dat de

verkregen ingesties in de verschillende kanalen nÍet

systenatisch verschillen in beide t.yPes van incubatie'

HeÈ verlooP van de gemiddelde ingestiewaarden over de

grootteklassen was in beide exPerimenten posiÈief

gecorreleerd (Spearman rang correLatie, P < 0.05). Dit

wi jst er dus oP dat. het probleen van gestirnuleerde

part,ikelproductie in de grazingf lessen door deze

proefoPzeÈ ondervangen wordt.

3.6 TOEPÀSSING VAN PE TELLINGSUETEODB OP DE OOSTERSCBBLDE

Tabel 3.I geeft een overzicht van ranges van natuurlijke

sestonconcentratiesr gemeten net elektronische teLlers

in gtazingexperimenten in verschillende rnilieus.

De range van 1.0 tott6.0 utttI06m1-1 die in de

oosterschelde wordt gemeten tijdens het groeiseizoen,

valt binnen de hogere waarnemingen in deze reeks. ook is

het zo dat. in de oosterschelde hoge ParÈikelconcentraties

vaak over een brede range van partike IgrootÈen

voorkornen. Deze karakEeristieken van heÈ OosÈerschelde-

seston vero otzaakten een aantal methodologische

problemen en beperkingen voor de ÈoePassing van de

tellingsnethode.



TABEL 3.1. 3 Sestonconcentraties íCot

- 

Ín verschLllende nLlieus'
geneten net elektronlsche Bartlkeltellers

PerLode BroÍr
Co

urSr 106m1-1

l.l - 3.9
1.9 - 19.6

.1 - 10

.5 - 3.0

1.1 - 25.0

.8 - 4.8

1.9 - 7.2

2.O - r2.o|
1.0 - 5.0

.5 - 0.9

1.0 - 15.gtl

range

pn

3.O - 100.0

3.0 - 1O0.O

5.0 - 100.0

5.0 - 128.0

1,2 - 185.7

1.6 -. 114.0

1.6 - 144,0

1.6 - 114.0

5.0 -'128.0
2.0 -,100.0
4.0 -'1OO.O

Ipkatle

zuidellJke Noordzee

zuldettjkê lfoordzee

Peru ultrelllng
Ner ïork Bight

New lork Blght'

Bêdrod Baqln

Bedford Basln

Bedford BasÍn

New York Btght'

Celtlsche Zee

Oogterschelde

maart - novenber

nÀart - noveÈer

nlet verneld

Januarl - decenber

Jrurl - Jull
aprt t - Dêl'

naart - sePtenber

febrtrarL - oktober

aprll - oktober

aPrÍl
april - eePteDber

Gleskesr 1972

Gleskesr 1972

Corlesr l9?9

Dagg s Gr!111 1980

orConnors et alr 1980

Pouletr 1973

Pouletr L977

Pouletr 1978

Dagó ! nrrnerr 1980

tNlllLrns & Pouletr ,1986

Deze gtudie

o|à

t
It

I raarneulng'va 21.6

ret oecaslonele waarnenlngên van'> 20.O'ln de,rcsselkreek

t,
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Het hoofdprobleen hierbij is het verkrijgen van (goed

reproduceerbare) concentraEie verschil len tussen

controle- en gtazingflessen' In functie van deze

problenatiek werd de volgende meetoPzet oP punt gest'e1d

Gebruik van een conbinatie van 1201 280 en 550 nm

meeÈbuis om de voIledige 4-100 lrm SED range te

analyseren.

Bemonster ingen

Om logistieke

Oosterschelde.

Grazing experinenten werden uitgevoerd in seni-

in-situ vorn met 9eï.soleerde groepen van dieren

van eenzelfde soort. vanwege de arbeidsintensi-

viteit van het isol.eren onder binoculair dienden

de experimenÈen beperkt te worden toÈ adulte

copepoden en Balanus nauPlii '
. -1

standaardoPzet : 50 dieren 1125 ml ,

Grazingtijd : 6 uur.

zoweloptoalsoptwerdenuitalleflessen
apart monsters genomen voor coulÈeranalyse'

vanwege het regelmat.ig voorkonen van hogere Partikel

concentraties op Èo in grazing- dan in controlefl'es'

sen werd de fornule van Frost 11972) aangepast Èot :

bij voorkeur bij oPkomend tij.

redenen bePerkt tot de kon van de
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Tabel 3.2

Gemiddelde variat,iecoëfficiënt (vC) oP 3

repl ica I lraarden voor de versch i l lende

onderzochÈe organismen

n: aantal exPerimenten met elk 3 rePlica's

Acart,ia Temora c"nïroPages Balanus

vc (t) 3 45 70 69

Range ( t ) L2-63 5-85 68-71 18-143
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ci = Czo.kt
met Cr = theoretische controlevJaarde

Czo = partikelconcentratie op t in de
grazingfles

gt F en f vtorden berekend ten oPzichte van C*

in plaats van ten oPzichte van C

Deze proefopzet laat t,oe de ingestie van de doninante

zooplankÈonorganismen uitgedruk in volume dier-1 u-1 te

meten met een variatiecoëfficiënt van 43 tot 70 t op

een standaard neÈing van drie replica's (tabel'3.2.).

In vergelijking meÈ neÈingen onder beter controleerbare

onstandigheden is deze variabiliteit vrij hoog. In het

experinent met Chlamydomonas bv. (cf. 3.5) bedraagt de

variatiecoëfficiënÈ tussen de I rePii""'s in (50'41 22

tot 26 g. De variabiliteit van de F waarden gemeten per

grooÈteklasse zal- in f unctie van de

selectiviteitsspectra (4.8) worden besproken'

Voor meer achtergrondinformatie omÈrent het tot stand

konen van deze Proefopzet nordt verwezen naar bijlage I.

Een overzichÈ van algemeen nethodologische Problenen die

opbreden bij gebruik van elektronische tellers in

grazingexperimenten wordt gegeven door Baretta &

Malschaert ( 1985).
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1. SELECTIVITEIT VÀN GRÀZING

4. I. INLBIDING

In verscheidene grazingstudies, uitgevoerd net Partikel-

tellers op natuurlijk seston, is aangetoond dat mariene

copepoden zich met een brede range van PartikelgrooÈtes

kunnen voeden. Er wordt van selecÈieve gtazing gesproken

nanneer bepaalde partikels in disproportie met hun

concentratie gegeten worden, wat zich uit in pieken van

c learance rate (F) waarden voor de betrokken

grootteklassen (nichman et ê1, L9771'

In de regel wordt,, voor adulte calanoide copepoden, een

selectiviteit voor de groÈere partikels binnen de

bestudeerde grootte-range gemeten (Poulet, I973i I974;

1978: Richman et a1, I 977 i GambIe, l97gt Cowles, 1979)'

Meest,aI gaat het hier on selectie van pieken in de

sestondistributie. Wanneer geen pieken van grote

parÈikels aanwezig zijn, wordt de grazingactiviteit

meestal naar I inks uitgebreid, waarbi j eventueel

voorkomende pieken van kleinere partikels eveneens

worden geselecÈeerd. (nichman et à1, 1977; Ganble' 1978;

. pouleÈr 1978).

De waargenomen selectiviteitsPaÈronen gaven in de jaren

'70 aanleiding tot de 'leacky sieve theory". (Nival &

Nival, Ig73i I976; BoYd' 1976)'
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Deze stelt dat copePoden filterfeeders zijn die deeltjes

uit het vrater f i ltreren net behu 1p van de tweede

naxillen. De grootÈe van de spaties tussen de setulen

van deze nonddelen zí)n nornaal verdeeldr naardoor

grotere partikels meer kans lopen om uitgefilterd te

worden dan kleinere. De waargenomen selectiviteiÈ voor

grotere deeltjes zou dus een Iouter mechanisch gevolg

zí}n van de structuur van de "fi lter"

Ànderzijds stelden de aanhangers van de 'behavioural

theory' dat vele van de waargenomen grazingpatronen niet

kunnen verklaard worden oP louter mechanistische basis'

Donaghay & Small (1979 b) Èoonden aan dat Àcartia glausi

adulten in een nengsel van een kleine en een grote algen-

soort en plastiek boltetjes van intermediaire grootte'

het ingesteren van de Plastiek bolletjes konden verrnij-

den. Poulet & Marso! (f980) vonden dat nicrocaPsules

verrijktmetalgenextractinhogerenatewerden
geingesteerd dan niet verri jkte microcaPsulesr wêE op

chemosensorische voedingsmechanismen zou duiden.

De "peak tracking'geobserveerd in exPeriÍnenten met

natuurlijk seston wordt door een aantal auteurs als

selectie voor fytoplankton geinterPreteerd. Garnble

(1978)enPoulet(1978)stellenbijnicroscopische
controles de aanwezigheid van blooms van algensoorten
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Fig. 4.1. Schematl.sche vooratelll.ng van het vangen en lngesteren vaÍr een
Rhisosolenla lndica cel (a) en een Lauderla boreáIl.s ketttng (b)
door de copepode Eucalanus crassus. De lettera geven in alfabetische
volgorde de posl.tl.e van de cel in de tijd aan. (Naar PafferÈrëfer et a1.,
1982)

6z

Ftg. 4.2. Schematische voorstelling van het vangen (a) en de ieJectie (b)
van een Rhl-zosolenia indica cel door de copepode EucalanuE crassus.

\

LetterE afi fn flg. 4.1. (Naar Paffenhëfer et al. , 1982).
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met overeenkomstige celgrootÈe als de geselecÈeerde

seston pieken vast. Poulet (]9?8) heeft aangetoond daÈ

adul.ten van 5 copepodensoorten uit Bedford Basin (Canada)

diè parÈikeIs selecteren' waarvoor in de cont'roleflessen

de hoogste groeisnelheden worden gemeten'

In de laatste jaren is door gebruik van high speed

cinematograPhy veel. nieuwe informatie verkregen over de

voedingsmechanismen en sel.ectiecaPaciteiten van

calanoide copepoden (Alcaraz et alr 1980: Price et a1'

1983; Paffenhófer et à1, 1982).

voor Eucalanus pileatus, B. eIongaÈu,s, B. crassus

paracalanus pacificus is aangetoond dat ze cellen (

]2 4ln SED verzamelen door een continue beweging van de

2de maxillen. Grotere celIen worden indiVidueel

gedetecteerd via chemoreceptoren oP de nonddelen

(r,riedman & strickler, 1975; Poulet, 1978). Via een

gecoórdineerde beweging van de tweede antennen en de

maxillipeden worden de cel1en in een htaterstroom naar de

mond geleid (fig. 4.1). In sommige gevallen wordt een

partikel nà aankomst bij de mond gerejecteerd (fig.

4.2t.
Door deze mechanismen kunnen de copepoden voedsel

verzamelen uit een veel groter volume water dan alleen

uit het volume dat door de zeef van de tweede maxillen

heen gaat, zoals in de leacky sieve theory werd

verondersteld (Paffenhófer et ê1r 1982).

en
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Tevens wordt duidelijk dat deze dieren over een groot

poÈentieel aan selectiecapaciteiten (Passieve en actieve

voeding, post-capture rejection) beschikkenr htaarmee ze

op verschil lende voedselsituat,ies kunnen rea9eren

(paffenhófer & van Sant, I985).

4.2. }IETHODIBK

Om behalve over selectiviteit oP grootte-basis ook

informat,ie over selectiviteit voor fytopiankton te

verkrijgen, is gebruik gemaakt van een combinatie van

Coulter- en microscopische gegevens '

op een aantal to nonsters uit de gtazingexperinenten

zí1n gedetailleerde analyses van de afmetingen van het

fytoplankton uitgevoerd onder het microscooP.. Een

representatief aantal cellen van de aanwezige soorten in

heLmonsterwordtoPgemeten,enhetvolunevandeze
cel len berekend volgens de best'e geometrische

benadering. op deze manier kan de procentuele verdeling

van de algenpopulatie over de verschillende kanalen van

de Coutter berekend worden'

Àan de hand van de getelde concentratie van de betrokken

soorÈ kan het aantal cellen Per milliliter in eIk

Coulterkanaal bepaald worden. Voor de kettingvormers

zijndeafmetingenenhetaanÈalcellenvande
verschillende kettinglengtes bepaald en is het totaal
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aanÈal cel len volgens deze distributie over de

Coult,erkanalen verdeeld. Door heb toÈaal aant'al

fytoplanktoncellen of kettingen in een bepaald kanaal

te vermenigvutdigen met, het S.E.V. van dit kanaal ' kan

het volume fytoplankton, zoal.s dit geneten is door de

Coulter, ingetekend worden in de volumedisÈributie van

het totale seston.

4. 3. SAI-IENSTELLING OOSTBRSCHBTDBSBSTON

De verkregen seston- en fytoplanktondistributies zijn

lreergegeven in fign 4.3 4.10.

Twee types van distributie zL)n te onderscheiden :

A) distributies die een uitgesproken piek vertonen in

de > 20 om s-E.D. range (f ign ' 4'3 4'61 en

meer afgevlakt,e distributies die ofwel geen ofwel

meerdere kLeine pieken, verspreid over 4-100 
^rm

range vertonen (fign. 4.7 4.10)

B)

A- tyPe distribuÈies bevaÈten meer dan 55 t

sestonconcentratie(uitgedruktinvo1ume)inde>
tange; B - tyPe dist'ributies minder dan 55 t'

uit de microscopische fytoplankt.onanalyses blijkt

van de

20 arn

dat de
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A type distributiee hoge fytoplanktoncentraties

bevattenr waarvan de bulk zich in de

bevlndÈ. De pieken in deze range bestaan hoofdzakeliJk

uit fytoPlankton (ftgn. 4.3 - 4.6).

B - t,ype distribuÈies bevatten lagere concentraties aan

fytoplankton, vooral. 1n de > 20 
^rm 

rangè. Niettenin is

de concentratie aan fytoplankton boven de 20 um ook in

deze dietrlbugies vaak hoger dan beneden 20 pn. (fign'

4.7 4.10 ) .

Fig. 4.lI toont dat de concentraties van fytoplankton in

de

distributles, naar dat de eoncentratie in de ) 20 pn

range significanÈ'hoger is in À dan in B distributies
(Uann t|hitneY tesÈ, P ( 0.05).

À - distributies worden dus veroorzaakt door blooms van

fyÈoplankLonsoorten net een s.E.D. ) 20 arm, wanneer deze

concentraÈies van 1.4 x 106 urn3 ml-l of neer bereiken'
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(vervolg) ton (geareeerd,linkeras),ingetekend Ln de sestondlstributie

geneten net de Coulter (-,llnkeras).
Flgr. 4.3 - 4.6 : A distributLes;
Ftgr. 4.7 - 4.1O : B distributieE.

Clearance rate dietrlbuties (Frrechteras) rgenreten voor:
a)G - {:g![gi t- - - -r :T.longlcornlsi
b)r' - r:C.har"natup;l- - -l:na:!arr"s nauplll.
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4.4. CLBÀRANCE RÀTE DISTRIBUTIBS

Fign.4.3-4.}ogevenookdeclearanceraÈecurvenvan
de bestudeerde EPecies, gemeten oP beide tyPe

sestondistribuÈies. voor de duidelijkheid van de figuren

zijn alleen de geniddelde F waarden weergegeven' De

variat,iecoëfticiënten op deze naarden worden in 4.8

besProken.

Op À - distributies vertonen

allebei hoge F waarden oP de

en L longicornis
range (fign 4.3 a

4.6 a ).

c. hamatus vertoont een gelijkaardige, maar ninder
-consistente F distributie (fig. 4.3 b 4'6 b)' terwijl

Balanus nauplii (fign. 4.3 b 4.6 b) geen duidelijk

voedingsPatroon vertonen bij'9razíng oP A

disÈribut,ies. Alle bestudeerde soorten sPreiden hun

voedingsactiviÈeit over een bredere range wanneer ze oP

B-distributiesgrazen.DehoogsteFwaardenworden
meestal weI nog in de > 20 llm range geneten' naar vaak

wordtookinde<20/umrangeduidelijkegrazing
gedeÈecteerd (fign 4.7 a, b - 4'I0 a' b)'
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Fign. 4.3 - 4.10 lrlicroscoplsch bepaalde volr.uredistrlbuties van.het fytoplank-

(vervolg) ton (gearseerdrlinkeras)rlngetekend tn de sestondistributie

geneten net de Coulter (-rll'nkeras)'

Flgr. 4.3 - 4-6 : A distrlbuties;
Fign. 4.? - 4.1O : B distrlbutles'

Clearance rate distributies (Fr^cchteras) rgeneten voor:

a)r; {:acartLa; l" "r .'.longicornis;
b)l' - r:$@!5;f "'f :Balanus nauPlli'
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4.5.INGBSTIBoPVERSCHILLENDBGRooTTEKLASSBN

om het resultaat van de verschillende clearance rate

distributies gemeten oP À en B distributies te

evalueren in ternen van hoeveelheid seston gegraasd uit

de verschil lende grootte-ranges is de ingestie'

verkregen uit de > 20 llm range, berekend a1s percent

van de totate ingestie ( in volurne)'

DezePercentageszijninfig.4.L2uitgezetinfunctie
van de fytoplanktonconcentrat.ie in de > 20 un range. In

deze figuur stellen x waarden groter en kleiner dan

Á ? -tl.4 r10b um' mJ-' dus resPectivetijk A en B

distribuÈies voor.

Àlleonderzochte coPePodensoorten voeden zich bijna

volledig (75 tot lOOt) oP de ) 20 um range oP À -

distributies (fign. 4'L2 a-c)' gij galanus nauPlii wordt

TototlootvanheÈvoedse}uitde>20llnrange
verkregen (fi9. 4.I2 d).

Àcartia verkrijgt significant lagere Percentages van

zí1n ingestie uit de > 20 Àlm range wanneer het oP B -

distributies graast (Mann whitney test, P < 0.05), maar

haatt nog gemiddeld 64 t van zijn ingestie uit de > 20

^rm 
range. Bi j T.. longicornis daalt heÈ percentage I uit

de>20^rmrangeinsommige,maarnietinalleproeven
op B - distrÍbuties. Bij c. hamatus en bij Balanus nauplii

zíln evenmin significante verschillen in Procentuele

I-verdeling nerkbaar.
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vanuit deze gegevens kan de ingestie van adulte

copepoden en Balaggs nauplii in functie van het tyPe

distributie als volgt worden gekarakteriseerd' Àcartia

voedt zich voor 96 t op de > 20 On range oP A -rêll Voor

64 g oP g - distributies.

T. longicornis, C. Eglgg en

zich voor resPectievelijk 93,

range' onafhankelijk van het

wordt gegraasd.

Balanus nauPlii voeden

94en84toPde)20un
type distributie waaroP

INGBSTIB

in fign 4.3 - 4.10 is

ingestie berekend als

4.6. PERCBNTAGE TyToPtANKTO\ rN DB

Uitgaande van de data weergegeven

het Percentage fYtoPlankton in de

n
gFI=ZPtxzL

1=l

net, :

n:aantalgrootteklassenhtaaringrazingoPtreedt''

1l':fractievandesestonconcentratieingrootte-
klasse. i die bestaat uit fytoplankton'

d:Percentagevandetotaleingestieafkonstiguit
groottekl'asse i.
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-

De verkregen Percentages zijn in fig' 4'13 uitgezet

tegenover heÈ Percentage fytoplankÈon in de to 6eston

concentratie. De positie van de Punten t'o'v' de

bissectricetoontaandatallebestudeerde
copepodesoorten fytoPlankton in hun ingestie

concentrereninverge]ijkingmetdefytoplanktoncentratie
in het milieu. Bij BsÀ9ggg nauplii is deze

concentratie minder duidelijk'

4.7 . BXPERIIIENTBN }IET TOEVOEGING VÀN ALGEN

4.7.1 . fnleiding

EenreeksexPerimentenisuitgevoerdonnategaanof'
en in hoeverre de gedetect.eerde select iviLeit voor

grolerePartike]stewijÈenisaansPecifiekepartikels
(fytoplanktoncellen)dieindeoosterscheldeindeze
range voorkomenr dan wel de weerspiegeling is van

selectiviteitvoorfyt'op]ankÈoninhetalgemeen.In
functie van mogelijk te verwachten veranderingen in de

abundantievankleineengrotefytoplanktonsoorteninde
oosterschelde(cf.}.2)steltzichdevraaginhoeverre

.deselectiviteitbeperktistotgrotefytoplankton-
soorten,danwelofhetzooPlanktonoverdecaPaciteit
beschiktomookkleinerefytop]anktonsoorÈente
detecteren. In dit laatste gevaJ zou de select'iviteit

voor groterepartikels in de oosterschelde een resPons
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zijn op het feit dat de (relatieve) concent'ratie aan

fytoplankton over het algeneen toeneemt net de grootÈe

van de partikels. De selectiviteitscurven zouden dan

kunnen gewijzigd worden door bijmenging van fytoplankton

in een andere groott'e-range.

4.7 .2. llethodiek

Devo}gendevoedselsusPensieswerdenaanadu]te
copepoden aangeboden :

1) Een zuivere algencultuur van Skeletonena cost'atum

( S.E.D. : 5-10 rrm) of van T!31as i99!ra anggste-

Iigeaga(S.E.D.:49-62rum)omtecontrolerenof
dezedoordecopepodenkunnengegetenworden.

oosterscheldeseston, ter bepaling van het

natuurlijk grazingpatroon. Omdat bijmenging van

a}gensuspensieonverrnijdelijkverdunningteweeg
brengtr is neestal net 1:l verdund oosÈerschelde

sestongewerkt.IneenaantalexPerirnenteniseen
extra controle met onverdund oosterscheldeseston

uitgevoerd.

Een nengsel van Oosterschelde seston met één van

beide algensoorten.

2l

3)
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DeexPerimentenwerdeninduplouiÈgevoerd,metadu]t'en
vanT.longicornisenÀcartia.Dedierenwerdenenkele

urenvoordeProefgevangeneninoosterscheldewater
gehouden. Experimentele procedure en berekeningen zí1n

analoog aan die beschreven in 2'

4.7 .3. Resultaten

zovíe1ÀcartiaalsT.longicornisblekenÍnstaat'
zonderadaptatieopzuivereculturenvanzor,elT.
anguste-lineata als S. costatum te 9razen'

Fig.4.l4geeftdeverkregenFdistributiesineen
experiment net g- Àongicornis. en T'anguste-fineata'

zovJeI op natuurlijk als oP verdund oosterscheldeseston

wordt gespreid over de volledige 3-100 um range

gegraasdr n€t selectie van Partikels ) 50 um' In het

mengselvanoosterscheldesestonenT.anguste-lineata
behoudt T. Àoggi"ornig hoge F waarden oP de ) 40 atm

ranger ltaar zich de L anguste-fineata piek bevindt'

Fig.4.l5geefteenvoorbeeldvanFdistributiesvoor
T.longicornis verkregen in een exPeriment meÈ toevoeging

Yuns.gostatug.oPl:Iverdundoostersche].deseston
wordtuitsluitendoP>]5umdeeltjesgegraasd,êlhoewel
debu]kvanhetsestoninde(t0umrange}igt.Bij
toevoeging van S- ggstgtgln wordt ook in de 3-15 om

range'waardes.cagggggnPoPulatiegesit'ueerdis
(fi9.4.t5a)aanzienlijkegtazingactiviteitgemeten.
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co-distributies en hierop gemeten ingesÈies zijn gegeven

infign.4.16-4.2o.Dezetonendatlbijtoevoegingvan
T. anguste-l!@, T. longicornis zijn ingestie oP

grote partikels verhoogt (fign. 4'16-4'17)'

Toevoeging van de kleine a19 S' csgg.Eggg zet T'

Igngicornis aan tot grazen op de 4-15 arm range' daar

waar dit op natuurlijk oosterscheldeseston niet gebeurt'

(fis. 4.18).

Acartia graast. in natuur 1i jke oÍnstandigheden weL op

kleÍnere Part,ikelsr €Íl behoudt. of verhoogt de ingestie

bij toevoeging van s- cosggtgg (Fign' 4'I9 4'201'

Experimenten met Àg3r9i3 en oosterscheldesesÈont

verrijkt neÈ T. anguste-lineata, konden niet uitgevoerd

worden.

4.8. DISCUSSIB BN CONCLUSIE

De gebruikte conbinatie van coulter- en nicroscopische

analyse LaaÈ ons Èoe op kwantitatieve basis het verband

tussen fytoplankton- en sestondisÈributies te leggen'

De vorn van de sesÈondistributies in de oosÈerschelde

wordt voornanelijk bepaald door de concentratie aan

grote(>20rums.E.D.)fytoplanktonsoorten.Deaan-of
afwezigheid van bl.ooms van deze soorten geven aanleiding

t.ot respectievelijke A - en B - tyPe distributies.

Beneden de 20 nrm s.E.D. treden zelden hoge fytoplankton
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concentraties oPr en is detritus meestal de

hoofdconPonenÈ van het seston' In de ) 20 atn range

wordeninsommigeg"u:llenfytoPlanktonconcentraties
geneten dier in édn of meerdere grootÈeklasaen, de

concenÈratie aan Seston, geneten net de Counter'

overschrijden(fign.4.5t4.6).GeliJkaardigeProblernen
worden door Van Valkenburg et al'(1977) geraPPorteerd

bij de analyse van natuurlijk seston uit chesaPeake Bay

(usA).

waarschijnrijk wordt deze discrePantie veroorzaakt

doordat de werkelijke distributie van de betrokken

fytoplanktonsoort(en) breder is dan in de steekproef

is bepaald.

Harbison t !lc AI l ister ( 1980 ) .vinden een goede

overeenkonst tussen de s.E.D. Van Zuivere algencultures'

bepaald nret coulter- en nicroscooP (tabel 4.t ). gakker

et al (1985b) raPPorteren een goede overlap tussen de

distributievaneenmonospeciesbloonuitde
Grevelingenr. bepaald met coulter en nicrocsooP (fi9'

4.2L1 .
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Tabel 4rl

Overeenkonst, tussen de sferische equivalente dianeter

(s.E.D.) Van Verschillende algensoorten berekend uiÈ

nnicroscopisch bepaalde afmetingen en geneten door de

Coult,er (naar Harbison & McAllst,er, 1980).

S. E. D. ruml

soort,

3H

7-rs

Àctin

Àctin

Rhizo

c38B
c38B

nicrosc.

4.18

6.4:

13.50

.20.20

64.20

67. r0

Ir4.00

Coulter

4.73

6. 68

rz.go

14.80

63.50

61.00

95.40
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NietÈeminishetvoorsommigesPeciesuitnatuurlijke
monsters moeÍfijk de Preciese grootÈe-distributie te

bepalen, doordaÈ ze ofwel een vorm hebben die moeifijk

geometrisch te benaderen is, ofwel in zeet lage

concentratiesaanwezigzijn.oPbasisvandebevindingen
van Bakker et alr(rgg5 b), is bij het oosterscheldewerk

geprobeerd de nauwkeurigheid van zowel de Coulter als de

microscoPischewaarnerningenteoPtirnaliseren.voorde
microscopischeanalysezijnzoveelnogerijkcellenvan
elkesoortoPgemeten,ookvandesoortendieinlage
concentraties aanwezig htaren. HeÈ oP'punt sÈellen van de

optimalemeetoPzetvoorde.Coulteranalysewordt
besproken in bijlage I'

Metdehogervermelderestrictieslevertdezeanalyse
techniekbevredigenoeresultatenwatbetrefÈde
combinatie van seston en fytoPlanktondistributies'

HetgrootsÈenadeelisdegrotearbeidsintensiviteit.
De clearance rate patronen die voor adulÈe copepoden en

voorBgJggugnaupliiindeoosterscheldegemeten
wordenrzí)ninovereenstenmingmetdelitteratuurdata
verneldin4.l.vooralvoorT.longigorgisenvoor
Àcartiawordtduidelijke.peaktracking.gemetenoPÀ-
d j.stributies, en een shif t van de grazing act iviteiÈ

naarkleinerePartik.e.lsoPB-disÈributies.c.hanatus
enBa}alusnaupliivertoneneengelijkaardigllllàêl
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minder consistent grazinggedrag. Voor C. hanatus is een

verklaring hiervoor moeilijk te gevenr vanltege het

beperkt aantal exPerimenten dat met deze Boort kon

worden uitgevoerd. De variabititeiÈ in de resultaÈen

verkregen net Balanus nauplii is nogelijk Èe wijten
I

aan de gebruikte isolatie methode : in elk exPeriment

werden nauplii van ongeveer geIÍjke grootte

geselecteerd. Dit selectiecriteriun is weinig strikt

omdat de grooÈte van de gese I ecteerde dieren

onvermijdelijk beinvloed wordt door de dominantie van

édn of neerdere grootteklassen in de vangst. Bijgevolg

is de geneten variabiliteit in grazinggedrag mogelijk

(ten dele) variabilitelt oP PoPulatieniveau, eerder dan

op individueel niveau.

Uit de resulÈat.en weergegeven in f ig. 4.LZ b1i jkt daÈ'

ondanks de vertoonde shifts in clearance rate

distribut.ies, adulte coPePoden en Balanus nauplii in de

Oosterschelder zowel bij grazing oP B als oP À

distributies, het grootste deel van hun ingesÈie (in

vo]urne) uit de > 20 ilm range verkri jgen. ondat, zowel in

B als in À distributies, de > 20 llm range de

hoogste fytoplanktoncentraties bevat, resulteert deze

grootte- selectie in een concentratie van fytoplankton

in de ingestie t.o.v. de concentratie in het milieu

(fis. 4.13).
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De gebruikÈe berekening geeft een minimum schatting van

het percentage fytoplankton in de ingestie ondat er

alleen rekening gehouden wordt met grootte-Eelectie,

niet net de nogelijkheÍd van aktieve selectie van

fytoplanktoncellen in disproPortie met hun relatieve

concent rat ie .

Gezien de recenÈe litteratuut"anwijzingen omtrent

actieve selectiecapaciteit voor fytoplanktoncellen is

het zeer waarschijnlijk dat de naar voren tredende

grootÈe-sel.ecbiviteit onstaat als een 9evolg van actieve

selectie op fytoplanktonr €Íl niet omgekeerd'

De gtazingactiviteit oP de ( 20 un range zou kunnen

gemaskeerd zijn door partikelprodukÈie in de

grazingflessen (cf. 3.5). Zoals in het controle

experiment rnet Noordzeeplankton is aangetoondr wordt

het probleem van gestinuleerde producÈie in de

gtazingflessen ondervangen door de gebruikte proefopzet.

Niettemin worden in sonmige exPerimenten negatieve

gemiddelde F waarden gemeten in de < 20 om range' zodat

een zekere nate van overschatting van het belang van de

>2otlnrangeindeingestienietkanworden
uitgesloten.Deresu1tatenverkre9enmet@enook
net Balanus nauplii tonen echter wel aan dat net de

gebruikte proefoPzet, grazing oP < 20 ^lm 
ken

gedet.ecteerd worden. De waargenomen partikelproductie zou
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De gebruikte berekening geefÈ een rninimum schatÈing van

het percentage fytoPtankton in de ingestie ondat er

alleen rekening gehouden wordt met grootte-selectie,

niet rnet de mogelijkheid van aktieve selectie van

fytoplanktoncellen in disproPortie met hun relatieve

concent raÈ ie .

Gezien de recente litÈeratuuraanwijzingen :rmtrent

actieve selectiecapaciteit voor fytoplanktonct I'en is

het zeer waarschijnlijk dat de naar voren sdende

grootte-selectiviteit onstaat als een 9evolg van ctieve

selectie op fytoplanktonr €Íl niet omgekeerd'

De gtazingacÈiviteit oP de ( 20 run range zou unnen

gemaskeerdzíTndoorPartike]produkti€nde
grazingflessen (cf. 3.5). ZoaLs in het cc role

experinent met Noordzeeplankton is aanget'oond, wordt

hebprobleenvangestimuleerdeproductie.nde
grazingflessen ondervangen door de gebruikte Pro€ opzet.

Niettemin worden in sommige exPerinenten ne9'tieve

gemiddelde F waarden gemeten in de < 20 om range, zodat

een Zekere tnate van overschatting van het belang tan de

> 2O,tim range in de ingestie niet kan ;orden

uitgesloten. De resultaten verkregen met Acartiq en ook

met Balanus nauplii tonen echter wel aan dat net de

gebruikte ProefoPzet, grazing oP < 20 4lm kan

gedebecteerd worden. De waargenomen partikelproductie zou
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dus te wijten zijn aan 'sloppy feeding" Het is dus

nogel i jk dat de begraasde partikels in de ) 20 ilm range

niet volledig 9eïngesteerd zijn' In geval van selectie

op fytoPlankton, is de berekende ingestie niettemin een

correcte},eer9avevandegrazin9drukoPdePoPu]atie>
20 rum, vernits mag worden aangenonen dat oPgebroken

cellen niet neer levensvatbaar zijn. Kettingvormende

diatonieeën, die eventueel in kortere' levensvatbare

kettingen kunnen worden opgebroken, komen voornamelijk

in de < 20 om s.E.D. range voor in de oosterschelde' Een

deelvandepartikelproduct'ieinde<20^lnrangekan
bovendien veroorzaakt worden door het opbreken van

partikels <.20 om. Deason (I980) vindt in

grazingexperinenten met À' g!3ggi een aanzienlijke

prcouctie van korte kettingen van skeletonena costatum'

In de oosterscheldemonsters wordt gkelegonema spP'

steeds in de 6-12 om range gevonden'

uit recente microscoPische Èel1ingen van fYtoplankton

concentraties in flessen met natuurlijk

oosterscheldesestonmetenzondercoPePoden,isgeb]eken

dat, na 24 uur zoltel door èg!!g als door ry een

aanzienlijke daling van de concentratie aan

kettingvormende diatomeeën wordt verootzaakt' Hierbi j

wordt geen toename in de concent,ratie van kleinere

kettingen of brokstukken geneÈen (Bakkerr Pers ned)'
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Àcartia is de enige van de bestudeerde organismen die

bij het oPtreden van B distributies zijn

gtazingactiviÈeitindergelijkemaÈeverplaatstnaarde
( 20 

^rm 
ranger dat een aanzienlijk Percentage van de

ingestie uit deze range wordÈ verkregen. De relatief

lage concentratie aan fytoplankton in deze range

suggereert een meer detritivoor dieet voor deze soort'

In grazing experirnent,en met c-14 gelabelde Ooster-

scheldemonsters werden voor Àcartia steeds lagere F

waarden gevOnden dan vOor de andere soorten (Darot

pers.med. ).

Chervin (1978) raPPorteert dat het dieet van L clausi

en À. tonsa in de Hudson riv ier (USÀ) voor

respectievelijk 31 en 81 t (uitgedrukt in koolstof) uit

detritus besBaab. Roman (1984) meldt dat toevoeging van

detritus afkomstig van de macrofyt Thalassia testudinun

aan een fytoplanktondieet de groeisnelheid van À. tonsa

doetstijgenr€ÍIdernortaliteitdoetafnemen.

Ànderzijds hebben Price & Paffenhóffer (1986) aangetoond

datdegroottewaarbijeenalgencelindividueel
gedetecteerdwordttoeneemtmetdegroottevande

copepode. Het maximale drooggewicht dat in de

Oosterschelde voor Acartia is waargenomen (20'2 ng ind'

is aanzienli jk la9er dan voor T. longicornis (54.0 
^19

ind.'1 ), (Bakker en Van nijswijk, I987). Het is dus

rnogelijk dat Àcartia makkelijker overschakelt op de

.t
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< 2O /tlm range, omdat het de hierin aanvtezige

fyÈoplanktoncellen efficiënter kan detecteren en vangen

dan de andere soorten.

cerber & Marshall (1974) meten in een atol aan de

Marshal 1 ei landen dat bi j À' tonsa 36 t van de

darminhoud fluoresceert aIs chloroPhyl I tegenover

slechts 2 t bij undinula ggtgaris, een andere calanoide

copepode uit hetzelfde nilieu'

uit high-speed cinenatografische oPnamen blijkt dat À'

cIausi niet aILeen de monddelen, maar ook de zwemPot'en

gebruikt voor het veràamelen van voedselpartikels

(Rosenb€19, f980).

uit de experimenten net, toevoeging van algen brijkt dat

de waargenomen selectiviteitsPatronen een weerspiegeling

zijn van selectiviteit voor fytoplankton in het algemeen'

Wanneer T. Snguste-lineata wordt toegevoegdt verhoogÈ T'

longicornis zijn grazingactiviÈeit in de range ) 50 um,

waar deze a1 naxinaal was in natuurlijke omstandigheoen'

IndienalleensPecifiekefytop]anktonce]]enof
componenten eigen aan het oosterscheldemilieu zouden

worden geselecteerdr Zou toevoeging van T' anguglg-

lineata tot een reductie van F en een constant houden'

of eventueel dalen van I in de bebrokken grootte-range

geleid hebben. Uit. de exPerimenten met S' cosggggg

blijkÈ dat T. longicornis ook kleinere fytoptanktoncel-

lenkanselecteren,wanneerdezeinhogeredande
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natuurli jk voorkonende concentraties worden aangeboden'

Àcartia ,die ook oP natuurlijk Oosterscheldeseston

in de 4-I5 rum range graastr reageert oP een toevoeging

van S. cogtatum door zijn ingestie in deze range bt

constant te houden, bf te Jaten toenemen. Het eerste

wijst eroP dat de toegevoegde algen nièt' het tweede dag

ze wèl zouden geselecteerd worden. Uit' de voorhanden

zijnde gegevens is dus niet oP te maken of het

grazinggedragvanèg4eengroÈereefficiëntievoor
grazingoPk]einefytoPlanktonsoorten;danweleenmeer

deÈritivore voeding weerspiegelt. Alleen Etaat vast dat

dit genus in de natuurlijke oosterscheldeomstandigheden

neer gebruik maakt van kleinere Partikels dan de overige

soorten.

Indien in de toekomst in de Oosterschelde een shift naar

kleinere fytoplanktonsoorten zou opt.reden (cf. I.2l zou

dit grazinggedrag voor Acartia een comPetifief voordeel

op andere zooplanktonsoorten kunnen opleveren' Deze

st,el l ing wordt, gestaaf d door de waarneming datr in het

Veerse Meer en de Grevelingen de oorsPronkelijke

Oosterscheldepopulaties, bestaánde uit de genera

(Teg9Ia, BgggggcaISnugr gentroPagess Àcagtia'

paracalanus en EuterPina) na sluiting vervangen werden

door een dominantie.van L gogsa' (Bakker & Vegter'

1978).
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Fíg. 4.22 Dtetrlbutle van de geolddelde variatiecoëfflclënt (VC) tussen

de drle repll.ca Czo saarden gemeten op:tFr: A dlptrlbutles en

o--Dt i'àr"t"lbuttes-
Dtetrlbutle van de genlddelde varl.atlecoëfflcLënt (VC) trrsgen

dc drie repllca clcarance rate uaarden geneten op sÈ"'{:A
dletrtbutlcs en O-- O: B dlstributleB voor a)Acartta;b)g:lg!-
gtcornl.s;c)@ e4 d)Balanus' nauplii.
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Het verschillend grazinggedrag van Acartia uit zich ook

in de variabiliteit van de F Ltaarden' De variatie'

coëfficiënt op F vertoonÈ bij grazing oP B

distributies een ander v'erloop voor Àcartia dan voor de

andere onderzochte soorten (fi9. 4.22 a)' De

variabiliteit van de F waarden gemeten in een bepaalde

grootteklasse is de resultante van.de nauwkeurigheid van

de partikeltelling (cf. bijlage I)r en de consistentie

Lraarnee partikels in deze klasse worden begraasd. Zoals

uiteengezeÈ in bijlage I is de reProduceerbaarheid van

de coultertellingen oPtinaal in de 15-60 arm range. In

de Íneeste geval lenwordt deze. reProduceerbaarheid

gerefLecteerd in de variabiliteit oP de F met'in9en.

Daarenboven bevordert de consistente grazing van T'

de

reproduceerbaarheid in de 30-50 erm range (zowe1 bij B

a1sÀdistributies(fi9.4.22b).Hetzelfdegeldt
voor de reproduceerbaarheid van Àcartia F netingen oP À

distributies (fig. 4.22 al. De toename van de variatie'

coëfficiënt in de 30-50 atm range bij grazing van

ÀcartiaoPB-distributies,kannietvo}ledigworden
toegeschreven aan de geleidelijke toename van

variabiliteit van de teIling, vermits deze dezelfde

trend volgt in A - en B - distributies. De toename van

de variabiliteit van'F gemet.en voor Acartia in de 30-50

^lm 
range bij grazing oP B distributies, is dus een

Lgggisornis oP grotere Partikef s'
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lreergave van de verminderde gtazingdruk oP deze range'

opanalogemanierisheÈonrege}rnatigverloopvande
variatiecoëfficiënt op I voor c. hamatus een weerspie-

gelingvanhetonregelmatiggrazingpatroongenetenvoor
deze soort, vooral bij grazíng oP À dist'ributies (fi9'

4.22 c). De variabiliteit in F waarden van Balanus

nauplii is over het algeneen hoger dan voor de andere

bestudeerde soorÈen (rig ' 4'22d1' Dit kan weerom (ten

dele) norden toegeschreven aan de groÈere heÈerogeniteit

van de ontbrikkelingstadia in de exPerinenten met

Balanus.

uit fig. 4.I3 blijkt dat het grazinggedrag van Balanus

nauplii in mindere nate samen gaat net selectie van

fytoplankton dan dat van calanoÍde copepoden'

Rainbow & llalker (f975) hebben scanning foto's gemaakt

van de extremiteiÈen van EÀgS balanoides nauplii' en

Jevende nauplii onder binoculair geobserveerd' zí)

stellen dat voedselpartikels door de beweging van de

rnandibels en de antennen via het ventrale lichaamsgedee-

ltenaardenondwordengeleid.Yule(}986)neemtmet
videooPnamenvanB.bal3noidesenE.fminiussodestus
naup.l i i r.raar dat de act i v iteit v an de antennen toeneemt

Ínet de concentratie aan algen in het rnilieu. Mackas &

Bohrer(]Ífl6)vindenmetdegut-f]uorescencemethodedat
B. balanoides nauplii in Bedford Basin (canada) meer

chlorophyl ingesteren dan Teggra Àggglg9gglg en

pseudocalanus minutus. In de literatuur wordt dus eerder

een herbivoor dieet aangegeven'
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5. GRÀZINGÀCTIVITEIT VÀN BBT TOTÀLE ZOOPLÀNKIiON

5. I . INLEIDING

In 3.6 en in bijlage I is uiteengezet dat de toePassing

van de tellingsmethode in een estuarien gysteen als de

oosterschelde een aantal praktisch meLhodologische

problemen steltr ten gevolge waarvan de grazingmetÍngen

in dit onde rzoek zíjn beperkt tot adulte copepoden en

Balanus nauplii. Ànderzijds levert de gebruikte methode

infornatie omtrent selectiviteit van grazing voor

grootte, en kon, in combinatie Ínet de nicroscopische

analyser s€lectie voor fytoplankton worden aangetoond'

In dit hoofdstuk wordt de inpact' van deze verschillende

factoren zohrel de exPerimenteel gekwanÈificeerde als

die die niet konden worden gemeten - op de inschaÈting

van de grazingactiviteit van het totale zooPlankton Ín

de oosterschefde geëvalueerd. Deze evaluatie wordt

uitgevoerd aan de hand van de dataset van 1983.

om vanuit de experinentele gegevens, nameli jk de data

vandeingestiesvanadultecopepodenenBg]3ggg
naupliil de ingestie van de tot,ale zooplankton PoPulatie

. te berekenen in koolstof, dienen een aantal faktoren in

rekening gebracht te worden:
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Tabel 5.1.

a) Gemiddelde lngestte (I) van adulte copepoden en $!33g! nauplll gemeten in
elke maand van hèt groelseizoen.Data 1983 - 1985.

Tugeen haakJes:aantal onaftrankeliJke rnetingen met elk gtandaard 3 repllca's,
standaard devlatle tuseen deze metingen.

b) Gemtcldeldc speclfiekc lrqrcstte (Tr) van adrrltc eopepoden cn ven Jrrveniele
copepoden gebrulkt voor berekenl.ng van de ninlmale grazingactiviteit.
Tussen haakjes:geëxtrapolleerde uaarden. .

maandnumqer'

a) I (pu3'1961n6-l u-11

AcarÈÍa '

T. longlcornle

C. hamatus

Ealanue

b) Is (t-3rt03. pg

Acartla
.DW-l'u-l)

.9 , 1.3

(2r.04) (2,.04)
1-7

1.0

120

91

45

s2

7L

65

38

60

160

121

47

52

99

63

52

60

14

27

15

36

250 60

200 43

777
56 L2

(ee) ee

51 5r

.35 39

60 80

(301

27

15

36

4 6

1.4
(2, '6)'
3.3

(2,1.8)
.g

.5

140

112

50

36

2L6

171

85

140

38

31

17

36

ad

crv-v
CI-III
NI-V

ad

clv-v
CI-III
NI-V

.ad
crv-v
CI-III
NI-V

60

47

32

36

T. longlcorata

C. tranatua
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- dag-nachÈ ritniek in grazingactiviteit

- grazingactiviteit van juveniele coPePoden t.O.V' adulten

- seJecÈiviteit van grazing van de verschillende

ontlrikkelingstadia, zowel voor fytoplankÈon als voor

grooLÈe van Partikels
koolstofinhoud van het geingesteerde materiaal

5.2. INGESTIE IN VOLU}IE

Het seizonaal verlooP van de dag-ingesties van adulte

copepoden en Bslgngg nauplii is in tabel 5'1a

weergegev€rlr gemiddeld oP naandbasis. Data van 3 jaar

(1983-1985) dienden geconbineerd te worden om voor

iedere dominante soort waarden te krijgen gedurende elke

maand van het groeiseizoen. SPecifigke ingesties zijn

berekend door de ingesÈies uit tabel 5.Ia te delen door

de maandgeniddelde drooggewichten (data '83) van elke

soort (tabeI 5.lb). Grazing van Balgggg nauPlii nerd

volledig op individuele basis berekend'
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5.3. DÀG-NÀCETRITUBN TN GRÀZINGÀCTIVITBIT

5-3.r..I!-lgj.Èig
Het is bekend dat in vele biotopen heÈ zooplankton een

dag- nachtritniek vertoont in grazingacÈivitelt' In het

algerneen norden's nachts hogere activiteiten gemeten

dan overdag.

Tijdenseen24-uursnetinginjuli,Sluitgevoerdop
LGPK, is door N. Daro om de 4 uur grazing geneÈen meÈ de

C-14 methode (Daro, f9?8). Uit de resulÈaten blijkt daÈ

de neeste zooPlanktonorganismen in de oosterschelde

tussen l8 en 24 uur hun grazingactiviteit aanzienlijk

verhogen (f ig. 5.I, data Daro en'Van den tfijngaert)'

Teneinde de resultaten van de routinemetingen, die

overdag werden uitgevoerd, te corrigeren voor optredende

gtazingrÍtnen,zijneenaantaldag-nachtnetingen
uitgevoeid met de tellingsmethode'

5.3.2. ltethodiek

Bijdezeme.tingenwerdenooslerscheldewaterendieren
vetzameld in de schaar van Yerseke (fig' 2'Llt zodat

sne]'transPortnaarhetlabrnogelijkwas.Deverdere
experinentele proceQure was dezelfde a1s die beschreven

in 3.6 en bijlage I.



L20

ï
3ï.
!
.e

rc
C'

tt'
E
?ï:

t.

:tg
tt'

E
?

ï
J

-4.
!
.5

rC
9

-E
?

Fig. 5.2 Volune-Í'ngestie (I) van a)

d) Balanus nauPlil gemeten

Acartla; b) T.Ionglcorrrl.g; 9:@;
overdag (blanco) en rB nachts (gearseerd).



t2r

5.3.3. ResulÈaten

Fig 5.2 toont dat de 4 onderzochte soorten regelmatig

's nachts een hogere gtazingactiviteit vertonen dan

overdag. In een aantal gevallen kan (meesÈal overdag)

geen positieve ingestie gedetecteerd worden'

Uit de daÈa neergegeven in fig' 5'2 werd een gemiddelde

verhouding voor nacht,/dag-ingestie berekend van 2'34

voor Acagtig; 1.36 voor T-tongicgrgis; 6'70 voor c'

hanatus en 1.43 voor Balanus nauplii. ttierbij is alleen

rekening gehouden net di! exPerinenten waar zowel

overdag als's nachts een positieve ingestie werd

gemeten.

op basis van de gebruikte grazingtijd (6 uur)r €Íl de

waarnemingen weergegeven in fig. 5.1, is voor berekening

van de grazing over 24 uur verondersteld dat het

nachtritme gedurende 6 uur wordt aangehouden'

De uiÈgevoerde berekeningen vormen waarschijnlijk een

minimale schatting van de dag-nacht ritmiek, vermits

netÍngen waar geen positieve ingestie wordt gedetect'eerd

hoofdzakelijk overdag voorkomen'

Gezien de gebruikte gtazingtijd (g uur) wordt de geneten

nachtactiviteit ninimaal gedurende 6 uur aangehouden'

uit fig. 5.1 blijkt dat verhoogde activiteiten voor de

meeste soorten gedulende 4 à 8 uur htorden waargenomen'
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Bijgevolg is voor de berekening van de gtazingactiviteit

verondersteld dat de nachtactiviteit gedurende 6 uur

wordt uitgeoefend.

Indetiteratuurwordenvoordebetrokkensoorten
verhoogdegrazingactiviteitengeraPPorteerddievariëren
van 4 tot 12 uur (uackas & Bohr€rr 1976; Baars t

oosterhuis, I984i Daro,1985' steerns' 1986). nekening

houdend met de variabiliteit in grazingritmen en de

conplexiteit van de dag-nacht grazingProblematiekr noet

degebruiktecorrecÈiebeschouwdwordenalseen
voorzichtige inschatting van de dag-nachtritniek.

5.4.GRÀZINGACTIVITBITvÀNJUVENIELBcoPEPoDBN

om de ingesties gemeten voor adulten te extraPoleren

naar jongere ontwikke]ingstadia, is een minimum en een

naximun benadering gekozen'

paffenhófer (1984) heeft de ingestie van verschillende

onthtikkelingsstadia van PalScalanug sPP' gemeten in

nengsefsvan3algensoortenvanverschil]endegrootte:
(4.5, 12 en 20 rrn celbreedte)' De 3 algensoorÈen werden

in verschillende relatieve concentraties aangeboden, in

overeenstemming met seizonale variaties in natuurlijke

fytoPlank tonbloons.

uitgaande van deze data is berekend datr gemiddeld over

de verschitlende situaties, een nauPlius in volume 2 lt

eet de Íngestie van een adulLr een kleine coPePodiet 7 t

en een grote coPePodiet 40 B'
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De data van paffenhófer zijn uitgedrukt in relatie tot

de ingestie van adulte vrouwtjes. lleestal eÈen deze meer

dan de mannetjes (Paffenhófer, L97Lt Harris &

paffenhófer, L976i Daro & Cronboom, I979) zodat de

toepassing van deze Percentages oP onze data' die met

een gemengde populatie van vrouwtjes en mannetjes zí1n

verkregen, een minimale schatting van de ingestie van de

juveniele copepoden oPlevert. De sPecifieke ingesties

zijn, êls voor de adulten, berekend door te delen door

de maandgemiddelde drooggewichÈen (tabel 5'I b)'

voor een maximale gtazingberekening is arbitrair

verondersteld dat a1le ontwikkelingsstadia Per eenheid

dooggewicht eenzelfde volume ingesteren als de adulten'

Wat betreft gtazingritmen, is voor de minimun benadering

aangenomen dat, de juveniele stadia continu volgens het

dagritme gtazen voor de maximale benadering is hun

hetzelfde dag-nachtritme toegekend als gemeten voor de

adulten.

Inderdaad blijkt uit de literatuur dat dag-nachtritmen

in grazingactiviteit over het algemeen toenemen meÈ de

leeftijd van de coPepode. (Podamo, I977; Daro &

cromboom t L979i Huntley & Brooks , L982t Daro, 1985).
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5.5.SELECTTyITEIT VÀN DB VERSCEILLENpB ONTWIKKBLINGSSTÀDIÀ

Ondanks de aangetoonde concentratie van fytoplankton in

de ingesÈie ( fig. 4.6) kon de exacte mate van

sel ectiv iÈeit voor fytoPl ankton niet worden

gekwantificeerd. Daarom zijn voor de berekening van de

totale gtazingactivit.eit thtee exÈremen beschouwd :

enerzijds 100 t selectiviteit voor fytoplankton,

anderzijds volledig aselectieve grazing'

In aansluiting hierop wordt de grazingacÈiviEeit zànder

en nèt optredende selectiviteit voor grootte berekend,

om de invloed van deze factor te evalueren'

De grootte-selectiviteit van adulte copepoden en Balanus

nauplii is in deze berekening oPgesplitst in grazing oP

< 20 en > 20run S.E.D.r Volgens de Percentages berekend

in 4.5.

De groot,te-selectiviteit van de jongere onÈwikkelings-

stadia is geschat oP basis van litteratuurgegevens.
poulet llg77)'heeft de grazing van genengde PoPulaties

van CI-C IV copepodieten van Pseudocalaggs nlnutug

gemeten oP natuurlijk seston van Bedford Basin (canada)

in de grootte-range 2-LOo ,um-S.E.D. Hi j vindt dat de

copepodieten heÈzelfde "peak tracking' grazingpatroon

vertonena1sdeadulten,maarvee]minderoPPartikeIs>
20 um en neer oP Partikels < 20 

^rm 
grazen'
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Allan et al (1977) hebben de gtazingactiviteit van

naup).ii en copepodiet'en van Eglltenora affinis'@!!g

tonsa en L clausi oP natuurlijk seston uit chesaPeake

Bay (usA) in de range 3-I9 rum S.E.D. onderzocht. uit

deze studie blijkt. dat de nauplii van deze 3 soorten

nietselectiefgrazenoPdezegrootte-rangeterwijlde
copepodieten aan 'Peak tracking' doen' Voor ècartia

spp. wordt soms ook grazing tussen t.wee seston pieken in

gemeten.

paffenhófer & Knowles ( 1978 ) hebben grazing van

Eucalanus Pi leatus, @, gtyl ifera, en T' lgrbinata

gemeten op een nengsel van 3 verschillende algensoorÈen:

ske I etonema costatun ( s.E.D. +/- 5 ,trm) , E'P.gl indrus

danicgs (s.E.D. z +/- 25 rum) en BhizoggJegtg al3se

(s.E.D. +/- 50 en +/- 125 rum).

In deze experimenten voeden nauplii en cI copepodieten

van beide Temora species zich hoofdzakelijk met s'

costatum. De grotere ontwikkel ingsstadia eten

geleidelijk in Èoenemende mate van de grotere

algensoorten, terwijl de ingestie van S' gegtatug

constant blijft.

Op basis van deze literatuurgegevens is verondersLeld

dat nauplii en kleine copepodieten (CI-CIII) volledig op

de ( 20 arm range grazenr €Íl dat de groLe coPePodieten

(cIv-cv)het,zelfdeselectiviteiLspatroonhebbena]sde

adulten.
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Fig. 5.3. a) Selzoenaverloop van'de gèniddeldé koolstoflntroud van 3 o.....-{3 fybo-
planlcton < 20 7n S.E.D. en O--C: fytopldnkton > 20 

7sn 
S.B.D.

b) Selzoensverloop van de gentddelde koolstoffuÈoud van : r--o: totaal
fytoplankton; enà:{: seston > 3 ,un S.E.D.

p.4
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Tabel 5.2 geeft een overzicht van de verschillende

veronderstellingen gemaakt VOor de berekening van de

total e grazingact i viteit.

5.6. XOOLSTOPINHOUD VÀN EBT GEINGBSTEBRDE }IÀTERIÀÀL

De gerniddelde koolstofinhoud van het fytoplankton is

voorelkebemonsteringberekenddoorde
fytoplanktonkoolstof, berekend net de fomules van Eppley

(1974), (cf. 2.41t te delen door het fytoPlanktonvolune'

Fig.5.3atoontdatrbehalveinhetvoorjaar'dê
gemiddelde koolstofinhoud van het fytoplankton < 20

^rms.E.D.2tot4naalhogerisdandievanhet
fytoplankÈon > 20 ^lm S.E.D. In fig' 5'3b is de

gemiddelde koolstofinhoud van het totale fytoplankton,

en van het totale seston (naandgemiddelde htaarden)

vreergegeven. Voor de kom is dit laatste berekend door 72

$ van de in-siÈu gemeten POc concentratie te delen door

het sest.onvolume gemeten neÈ de Cou lter in de 3-I00 arn

range. Deze berekening is gebaseerd oP metingen van

Laanbroek en verplanke (niet gePubliceerd) en eigen

netingenwaaruitisgeblekendatindekonvande
Oosterschelde minimaal 28 t van de POC concentratie

zich in de fractie ( 3 rum bevindt. Beneden de 3 um werd

in onze experimenten nooit grazing activiteit

gedetecteerd.



TABEL 5.2 : Overzicht van de veronderstellingen gemaakt voor de berekening van de totale

grazingactlviteit. Zie tekst voor verdere uitleg'

INGESTIE

MINIMUM MAXIMUM

Adulte copePoden
+ Balanus nauPlii

Juvenlele
copepoden

Adulte coPePoden
+ Balanus nauPlii

Juveniele
copepoden

Activiteit ExperÍmentele data: nauplii z 2* van Ip
dag-ingestiewaarden CI - III : 7t van Ip
(rD) ' CIV-V s40CvanIp

als voor MINMUM

Zelfde specifieke
ingestle als adulten.

Als voor adultenDag- Acartia : I,., x I .34 dagactLvl-teit
nachtritnen Lt

r'. lonqicornis: I- x 1.09

". ""t** 
: I", x 2.43

Balanus ;Iox1.11
F
(J)
fu

SELECTIVITEIT

Adulte copepoden
+ EqlêSus nauplil

iÍuveniele
copepoden

Adulte copepoden
+ Balanus nauplii

Juveni.ele
copepoden

Voqr
fytoplankton

Voor grootte

100r

9een

100t

9een

0r 0t

Acartl-a : 96t>20 (A) NauplLl : 1001 <20
64t>20 (B) CI - III : 100t <20

crv - CV : alrs adultenT. Iongicornis: 93t>20

C. hamatus : 94\>20

Balanus : 84t>20
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Het niet efficiënt grazen oP Partikels ( 2alm wordE voor

neerdere copepodensoorten gemeld in de literatuur
(el1an et êlr Lg77; Richman et ê1, 1977i I980). Zodoende

werd een correctie van 28 t oP de POC concentraties

uitgevoerd voor de berekening van de gemiddelde

koolstofinhoud van het ingesteerbare seston.

Voor de mond werd de gemiddelde koofsÈofÍnhoud van het

seston berekend uit Coutter- en POC data in die Jokatie'

geÍneten door Haas (D.G.w., Ri jkswaterstaaÈ ).

5.7. urNruul{ EN UÀxruu}l KooLsTaEIxg-EgrIl

De berekende minimum- en maxinum ingesties zí1n voor de

kom en de nónd van de Oosterschelde hreergegeven als

maandgeniddelde hraarden in fign 5.4-5'5' voor de

berekening van de grazíngactiviteit in de mond zijn de

specifieke ingesties, gemeten in de kom (tabel 5.1)

toegepast op de biomassa's waargenomen in de mond.

Jaargemiddelde ingesties zijn berekendr ervan uitgaande

dat de grazingactiviteit. van oktober tot en meÈ maart te

verwaarlozen is. Deze jaargemiddelde waarden zijn in de

figuren weergegeven als stiPPeI I ijnen.

3 gevallen worden beschouwd :

A) tOO t selectiviteit voor fytoplankton' geen

g rootteselecÈ Íe

B) 100 t selectiviteit voor fytoplankton, met

rootteselect. ie

C) volledig aselectieve grazing
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Fig. 5.4 Sëízóénsvêrloop (op maandgemiddelde Uaófs) van de koolstoflngestie (I)
van het totale zooplankton Ln de kom.Minimum (geareeerd) en "maxLmum

(blanéo) schatting berekend op basis van :

- a)volledige selectivLteit voor fytoplankton,geen grootteselectie;
b)votledige selecttvÍtett voor fytoplankton,met grootteselectie;
c)volledl.g aselectieve grazing.
SttppelliJnen geven Jaargemiddelde.ninimurn en naxinun I ueer.

Fig. 5.5 Selzoenaverloop van de koolstoflngestie (I) van het tótale zoo-
plankton in de nond.Legende a1s in fig. 5.4.
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Met berekening A wordt in de kom op jaarbasis een

mininum ingestie van 16.3 en een maxÍnum van 20.2 ng C m-3

6-r berekend. Het verschil tussen beide bedraagt dus

25 t. Een rnaximale grazingactiviteit van IOO mg C n-3 d-l

wordÈ berekend voor de naand juli (fi9. 5.4 a)'

Hetinrekeningbrengenvangrootte-selectiviteit
(berekening B) Ievert hogere ingestiewaarden op voor

a1le naanden. De jaargelniddelde ingestie is minimaal

I9.3 en naximaal 28.0 mg C n-3d-1 . Het verschil tussen

minimum-ennaximunschattingishierdus45t.De
verhouding t.ussen de maandgeniddelde waarden is

gewijzigd t,.o.v. de resultaten van berekening À'

Maximal.e grazingactiviteit (I41 mg C ÍÍr3 d-1 ) wordt

eveneens in juli berekend (fig' 5'4b)'

vo]ledigaselectievegrazing(berekeningc}levert
aanzienlijk hogere ingesties oP dan de vorige

berekingenr net een naxinum van 167 mg c p-3 d-r in

juli. op jaarbasis wordt 34'9 tot 43'5 mg c 
'n-3 

d-l

geïngesteerd (fig. 5.4 c)'

De verhouding tussen minimum en naxinum schatting is

hier (z.oa1s in À) 25 tr vermits geen grootte-

selectiviteit in rekening werd gebracht (fig. 5'4 c)'



136



137

voor de nond liggen de berekende ingesties in geval A

iets lager (9.4 tot L2.g mg C n-3d-r ) dan voor de kom,

met een maximum van78.omg c ri-3fl1 in juni. Minimum- en

naximun schatting verschillen hier dus 37 t (fig.

5.5 a).

Berekening B levert een verhoging van de ingestie op in

alIe maanden, behalve in juni, de naand met maximale

grazingact,iviteit (zo.o ng c m-3 d-1 ). oP jaarbasis is

het verschil tussen minimum (11.0 mg C n-3 d-r ) en

naxinum (16.9 mg C m-3 d-l ) 54 tr dus t7 t meer dan in

berekening A. (Fig. 5.5b). VolIedig asel'ectieve grazing

(berekening C) levert oP jaarbasis een ingestie van l8'o

tot. 25.3 mg C rn-3 d -1 met een maximum van 124.0 ng C

m-3 d -1 in juni (fig. 5.5 c).

5.8. prscussrE

Een aantal auteurs stellen daÈ gtazíng van juveniele

copepoden een belangrijke rol kan spelen in de

consunptie van fytoplankton in nariene oscosystemen

(paffenhófer t I97Li Poulet t 1977i Stearnsr 1987).

De grazingactiviteit van adulte copepoden en Ealanus

nauplii (uitgedrukt, in volume) is constant gehouden voor

de berekening van de grazing van het totale zooplankton'
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Bijgevolg rePresenteerÈ het, verschil tussen ninimum en

maximum (verkregen in berekening À en berekening C ,

hraar net een voedselbron met homogene koolstofinhoud is

gerekend), een schatÈing van de maximaal nogelijke

bijdrage van juveniele coPepoden tot de

grazingactiviteit van het tot'a1e zooplankton'

Alhoevrel vri j extreme veronderstel lingen zi jn

aangehouden voor de berekening van de grazingactiviteit

van de juveniele coPePodenr bedraagt dit verschil voor

de kom van de Oosterschelde slechts 25 tr êIlr voor de

mond 37 3. Het incalculeren van grootte-selectiviteit

veroorzaakt een bijkonend verschil dat ongeveer even

groot is z 2o en 17' g resPectieverijk in kom en nond.

Deze evaluatie geeft dus aan dat in de Oosterschelde de

kwantificering van de selectiviteit van grazing' zowel

van adulte copepoden en Balaggg nauplii a1s van

juveniele coPePoden, even belangrijk is voor het correct

inschatten van de koolstofconsumPtie door.zooPlankton

a1s de meting van de grazingactiviteit van de juvenielen

in volume.

Het relatief geringe belang van de grazingactiviteit

van de juveniele copepoden, (in volume) kan verklaard

worden door de PoPulatiesanenstelling van de doninante

soorten.
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Fig. 5.6. Seizoensverloop van de procentuele bijdragen van de verschlllende
ontsikkelingsstadia tot de totale biomassa van a) Acartia en b)
T. longicornis Lri de kom fl: nauprii; St: kreineftlEilaieten;

[]l : grote copepodieten; [: adulten.

Seizoensvetlqop van de yrocentuele bijdragen van
ontuikkelingsstadia to! de. totale biomagsa van
b) T.Iongicornis Ln de mond. fl: nauplii; Sl:

[]l : grote copepodieten; fl: adutten.

verschillende
a) Acartia en
kleine copipodieten;

Fig. 5.7.
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In fign. 5.6 - 5.7 wordt het seizoensverloop 9eÈoond

van de procentuele bijdrage van de verschillende

ontwikketingstadia aan de totale bionassa van de

Àcartia en T.Iongicorni6 PoPulaties. AdulÈen en nauplii

vormen samen steeds het hoofdaandeel van de biomassa'

Kleine en groÈe copepodieten zijn slechts belangrijk

gedurende relatief korte perioden. vergelijk Ínet fig 2.3

laat zien dat de adulten overvíegen tijdens de

bloomperioden van de bet.rokken PoPulatie. In a1le

gevallen bestaat een positieve correlatie tussen de

bionassa van de adulten en de biomassa van de totale

populatie (Spearman rang correlatie, P < 0'00I)'

Doordat adulte copepoden en Balanus nauplii in de mond

over het algemeen een lager Percentage van de totale

zooplanktonbÍomassa uitmaken kan de grazing van de

juveniele stadia hier tot een wat ruimere speling op de

totale grazingactiviteiÈ leiden dan in de kom (37 È.o.v.

25 r).
In de kom, waar Àcartia en Balanus nauPlii overwegent

wordt bi j het incalculeren van grootte-selectiviteit

niet alleen door de nauplii en de kleine copepodieten'

maar ook door de aduLte Acartia's en de Balanus nauplii

in aanzienlijke mate oP de ( 20 um fractie 9e9raasd.

Doordat de gemiddelde koolstof inhoud van deze fractie

aanzienlijk hoger is dan de gemiddelde koolstofinhoud
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berekend voor het totale fytoplankton ( fi9. 5.6)

veroorzaakt deze selectiviteit een aanzienlijke

verhoging van de ingestie berekend in koolstof.

In de mond waar T.loggigornis domineertr is deze

verhoging minder sÈerk. vanwege een uitgesproken

selecÈie voor grotere Partikels kan de berekende

koolstofingestie in sommige gevallen, bV. in de maand

juni, lager uitval len dan vtanneer geen grootte-

selectiviteit in rekening wordt gebracht.

Het aangegeven belang van grootÈe-selectiviteit voor de

koolstofingestie is, in onze berekeningenr een gevolg

van de toepassing van de formules van EPpley (1974). Het

is rnogefijk dat in natuurlijke omstandingheden de

specifieke koolstofinhoud van de verschi 1 lende

algensoorcen in aanzienlijke mate afwijkt van deze

formules, die oP cultures zijn gebaseerd (Ahlgren'

1983). Daling van de specifieke koolstofinhoud met

grootte wordt echter door meerdere bepalingen bevestigd

(strathmann.r.1956; Mullin et ê1r 1966; Paffenhófer'

Ig76r Paffenhófer & Knowles, I978) zodaÈ de aangegeven

trend als realistisch mag worden beschouwd.

Gezien de aangetoonde selectiviteit voor fytoplankton en

de litteratuuraanwijzingen in dit verband, is de

berekening van totaa.l'aselectieve grazing een volledig

theoretische oefening.De hoge koolstofingesties die
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lo 30 100 300
,um

Fig. 5.8 Gemiddelde koolstofinhoud van seston (CS) in de nond van

de Ooster'schelde geneten in de fracties: O-1O;1O-3O;3O-

q1

E
=
ct,
CL

1OO en 1OO-3OO ,tm .Vertikale liJnen geven standaarddevia-

ties tussen 10 netingen gespreld over het iaar.
Data H.Haas (o.c.u.,Rijksuaterstaat) .
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hrorden verkregen, geven echter htel aan daE ook een

beperkte ingestie van detrit,us, bv. in het geva] van

Àcargia, de koolstofingesÈie aanzienlijk kan

beinvloeden. Hierbij komt dat de berekende

koolstofinhoud van het seston in de 3-100 mm range

vraarschijnlijk onderschat is. De waarneming dat in de

Oosterscheldekom gemiddeld 28 t van de POC zich in de

( 3um fractie bevindtr naakÈ de noodzakefijkerwijze

gemaakte verondersÈe1 ling, dat boven de 3 um de

koolstofinhoud van'het sesÈon homogeen is, inderdaad

onwaarschijnlijk. Mullin (f965) geeft aan dat de fractie

I-10 run 58 t van het POC gemeten in de 1-500 rum range

van natuurlijke sestonmonsters bevaÈ.

In de St. Lavtrence rivier (Canada) meÈen Poulet et a1

(r977) meer dan 50 t van de particulaire comPonenten

(koolstof, stikstof, Proteinenr carbodrydraten, lipident

chlorophyl) uit de 0.8-202 um range in de fractie ( I5

um. In de Loosdrechtse plassen (nederland) wordt'

gemiddeld over de jaren '81-'85r 88t van de totale POC

( inclusief zooplankton) in de < 33 rum fractie

waargenonen (Gu Iati r Pers 
" 

ned' ) ' ook uit

gefractioneerde metingen uitgevoerd oP sestonmonsters

uit, de mond van de oosterschelde bli jkt dat, toÈ 300

Á1rrlr de gerniddelde koolstof inhoud afneemt meÈ de grootte

( f i9. 5.8; data H. Haas' D.G.w' r Ri jkswaterstaaÈ )'
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Gezien de donrinantie van fytoplankton in de ) 20 un

range in de Oostergche]de, is het waarschiJnliJk ilat biJ

detritivore voeding è'erder kleiner seaton wordt

ge'lngesteerd, net een hogere koolstofinhoud dan het

gemiddelde berekend voor de 3-100 llm range.
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120

Fig. 6.1
Seizoensverl-oop (op rnaand-

gerniddelde basis) van

a)de minimum en.

b)de naxinum grazingactiviteit
(I) van het totale zooplankton.

í)

O
g)

Í,
E

O
ol

:kom ( >2o 
,urn 

s'E'D'
<2O 

,rsnr 
S.E.D.

tt
àe

40 ïï,
àe

ff,,no.a( > 20 r.on s'E'D'
Erl - <Zorum s.E.D.

Berekening B.Zíe 6.1 in tekst.

Fig. 6.2
Seizoensverloop van de mini-
munr (gearseerd) en maximum

(blanko ) grazingactiviteit
van het totale zooplankton
als percent van de standing
stock aan fytoplankton d-1.

a)kom; b)mond.

Fig. 6.3

Seizoensverloop van de mini-
mun (gearseerd) -en de maximum

( bLanko ) grazíngactiviteit
van het totale zooplanlcton

als percent van de prirnaire
productid.

a)kom; b)mond.

Primaire productie dat vart

Vegter en De Visscher (tom)

en Uetsteyin et al. (mond).
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6. IUPACT VAN ZOOPLÀNKTON GRAZING OP EET FYTOPLANK$ON EN EET

SESTON

6.I. TNLEIDING

Op basis van het voorgaande worden de resultaten van

berekening B (volledige sel.ecÈiviteiÈ voor fytoplankton'

mèt grootte-selectiviÈeit) gebruikt om de grazing van

het zooplankton te integreren in de Oosterschelde-
koofetofcyclus.
6.2. RBSULTATBN

Fig. 6.1. tOOnt het seizoensverloop van minitnum- en

naximun grazing in kom en mondr oPgesplitst in grazing

op < 20 rum en oP > 20 run S.E.D.

Fign.6.2- 6.3 tonen het seizoensverloop van deze

grazingactiviteit, uitgedrukt a1s Percent van de

standing stock aan fytoplankton en van de primaire

productie.,Jaargemiddelde waarden zijn weergegeven in

stippellijnen en sanengevat in tabel 6.1.

fn de kom wordt, oP jaarbasis, 14 Èot 2l t 6-1 van de

standing stock aan fytoplankton gegraasdr met een

maxinum in juni ( 60t a-l ) .

In de nond blijft de graasdruk beperkt tot 6 Èot 8 t van

de standing stock aan fytoplankton. Een maximale

graasdruk van 28 t d-l wordÈ eveneens in juni berekend.
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'e

Ftg. 6.4
Selzoensverloop van de ninl.-
nun (gearseerd) cn naximrm

(blanlco) grazlngacttvtteit
van het totalc zooplankton

als percent van de standing
stock aan fytoplanltton

<20 rt'n S.B.I)..
t

a)kon; b)nond.

Ftg. 6.5
Selzoensverloop van de nini-
nun (geareeerd) en naxinun
( blanlco ) grazingacttviteit
van het tgta1e zoopl,ankton

ala perccnt van de atandlng
stock aFn fJftoplanlcton

>?O 
,un S.B.Ir..

rt
tt
èe

a)kon; b)nond.
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De zooPlankton grazing vertegenwoordigt in de kom op

jaarbasis 11 tot 16 t van de primaire productie' llaxima

van 40 t worden in de kon in de maand juli gemeten' In

juni, waar een naximale druk op de sLanding stock wordt

berekend, bedraagt de grazing maximaal t6 t van de

prinaire productie. In de mond valt de maxirnale

consumptie van de Primaire productie (67 g) sanen met

een maximale graasdruk op de standing sÈock in de maand

juni.oPjaarbasisbedraagtdegrazLngerlgtot29t
van de Primaire Productie.

Fign. 6.4 - 6.5 tonen de verdeling van de gtazingdruk

over de verschillende fracties van heÈ fytoplankton' OP

beide lokaties is de graasdruk oP de > 20 arm fractie

maximaat in juni, terwijl in juni èn augustus de hoogste

graasdruk op de ( 20 erm fractie wordÈ berekend. In de

nond bedraagt deze druk resPecÈievelijk 23 en 28 t d-1,

in de kom loopt deze op tot 68 tot 120 g d-l.

Uitgedrukt als percent van de standing stocli aan seston

(berekend als 72 g van de Poc concentratie)

vertegenwoordigt de zooplankton grazing oP jaarbasis 2

Ëot 4 t d-l in de kom en < t t fi1 in de mond'
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TÀBEL 6.I.

Minimum en maximum ingestie (I) van het, totale zooplankton

in de kom en de mond van de Oosterschelder gerelateerd aan

een aantal ecologische Parameters. I is berekend oP basis

van voL ledige selectiviteiÈ voor fycoplankton, met

grootte-selectie. Data voor de prinaire productie zijn

afkomstig van vegter & De visscher (orno) (kom) en

Wetsteyn eÈ a1. (D.G.W. r Ri jkswaÈersÈaat ) .(nond).

À11e data op jaarbasis.

KOM MOND

MIN. MÀX. MIN. MAX.

r ímg c n-3d-l)

td'fyt,otot,

t d -1 fyto

t d -1 fyto

( 20 arm

) 20an

19. 3

14.0

17.0

7.2

10.8

2.4

28.0

2l .0

31. r

7.8

16.2

3.5

11 .0

5.5

3.9

3.7

18.9

.6

r6.9

8.3

8.2

8.0

2 9.1.

.7

t primaire prod.

t d-l seston totaal
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5.3, prscussrE

In relatie toÈ de standing stock aan fytoplankton en

tot de primaire productie, vert,egenwoordigen de

verkreg-en resultaten een schaÈting van de (naxinum)

pot,ent ië1e graasdruk, vermits in berekening B wordt

uitgegaan van een niet bewezen volIedige selectiviteit

voor fytoplankÈon. Ànderzí1ds dient bedacht te worden

dat vanvrege de benadering gekozen bij de verschillende

stappen in de berekening van de grazingactiviteit

( inca l cu l eren van negat ie ve ingesÈ iehtaar den '
voorzichtige inschatÈing van dag- nachtritmen, volledig

vervíaar lozen van grazingacti viteit in oktober - rnaart ) )

deze waarschijnlijk.eerder onder- dan overschat is.

De verkregen globale percentages (voor beide lokaties)

van I4 tot 2I t d-l van de sianding stock aan

fytoplankton en 1l t,ot 29 t van de primaire Productie'

zijn in overeensternming met litteratuurdata voor

vergelijkbare gebieden, verkregen met diverse nethoden'

'Chervin et al (f98I) berekenen uit concentratiever-

schi 1l.en in chlorophyl gemeten tussen controle- en

grazingflessen dat in de monding van de Hudson rivier

(usÀ) van maart tot jufi .26 tot 33t d-1 van de

fytoplanktonstandingstockenltot25tvande
primaire productie (gemiddeld L2 g) wordt gegraasd door

zooplankton.
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In een eerdere studie was de zooPlankton-

grazingactiviteiÈ in dit gebied oP naximaal 26 t van de

primaire productie berekend (Malone & chervin, r979)'

Dagg & Turner (1982) berekenen dat in de New york Bight

(USÀ) de grazíng door calanoide copepoden oP jaarbasis

50 t van de primaire product'ie bedraagt.

St,earns et al (I987) raPPorterenr oP basis van de gut

fluorescence nethode, voor het NevJPorÈ River estuarium

(USÀ) een grazing door de copepodengemeenschap

(exclusief nauPlii) die 20 g van de dagelijkse prinaire

productie bedraagÈ.

Joiris et a1 (1980) metenr Íl€t de C -14 meÈhode' een

consumptie van 40 t van de prinaire productie door

zooplankton voor de Belgische kustr. tegenover lOO t in

de Centrale Noordzee. ZL) stellen, mede op basis van een

litleratuuroverzicht, dat een geringe consumPtie van de

primaire product,ie door zooPlankton karakteristiek is

voor kustsystemen, in tegenstelling tot open oceanische

systemen.

Voor wat betreft de Centrale Noordzee wordt de grazing

door calanoide copepoden'gemeten met de gut-fluoresence

meÈhode in de maanden mei, juli en sePtember echter

slechts op I tot 8 g d'l van de fytoplankton standing

stockr €Ír 3 tot 14 .t.van de primaire productie geschat

(Baars & Fransz, 19821. Uit respiratiemetingen berekenen
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zí) dat het totale zooPlankton in dit gebied in de

zoner maximaal 35 tot 5O t van de primaire Productie

graast.

De voor de Oosterschelde berekende ingesties door

zooplankton vertegenvíoordigen in de kom een hogere

potenÈië1e graasdruk ten opzichte van de standing stock

aan fytoplankton dan in de mond. Ten opzichte van de

primaire productie is de verhouding andersom. Deze

verhoudingen worden verkregen doordat enerzijds de

grazingactiviteit van het zoo9lankton iets hoger is in

de kom en anderzijds de Èota1e fytoplanktonconcentraties

er over het algeneen iets 1a9er zijn (tabel 5.1; fig.

6.6a). Àlhoewel de primaire producÈie in de mond Per

vierkante meter uitgedrukÈ, hoger is dan in de kom, is

deze, omgerekend Per volume eenheid systematisch lager

vanwege de grotere gemiddelde diePte (,+/- 12 in de mond

tegenover +/- 4.5 n in de kom) (wetsÈeyn et êlr 1985;

Bakker et u1., 1986).

UiÈ tabel len 2.1. en 2.2 bl i jkt dat de zooplanktonconcen-

traties in de monding ongeveer ge.lijk zijn aan die van

de kom, en de fytoPlankton concentraÈies iets hoger,

zodat. de verschil'1en geillustreerd voor 1983 a1s

systemaÈisch nogen beschouwd worden'
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Flg. 6.6 Seizoengverloop van di coàcentratie aan fytoplankton-kooletof (FC)

a) fractie <?O /t- S.E;D. ; b) fractle. )20 ,tttS.E.D.
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uit fign 6.1 en 6.4 5.5 en tabel 6.Ir blijkt dat de

verdeling van de grazingdruk over de verschillende

grootte-fracties aanzienlijk verschilt tussen kom en

mond. Door de dominantie van ÀcarÈia en Balanus nauplii

wordt in de kom meer oP Part'ikels ( 20 um gegraasd dan

in de mond, vraar T. longicornis de belangrijkste gtazer

is.
In combinatie net een meestal lagere concentratie aan

fytoplankton, zowel in de < 20 als in de > 2oztrm s.E.D.

range ( f i9. 6.6arb) r Í€sul'teert dit in een hogere

potentiëte graasdruk oP kleine fytoplankton soorÈen in

de kom dan in de Ínond.

De grazíngactiviteit op de fractie ( 20^lm in de kom is

vooral uitgesproken in de periode juni juli. In juli

en augusÈus wordt ook oP de fractie ) 20 rtrn sterker

gegraasd in de kom dan in de mond. (rig' 5'f)' In juni

gaat deze sterke grazingacÈiviteit gepaard met een begin-

nende opbloei van fytoplanktonsoorten ( 20 a:m' die niet

optreedt, in de nond.

Dit suggereert dat de braargenomen gtazingactiviteit

niet in dê eerste plaats oP het fytoPlankton aangrijpt

(detritivore voeding van Àcartia en Balanus ?) of wel

datereenkoPPelingbestaattussendeze
grazingactivit,eit en de productiviteiÈ van het

fytoplankton ( 20 rum.
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In dit verband is het vermeldenswaard dat in recent

Iimnologisch ondetzoek is aangetoond dat de structuur

van de zooplanktongemeenschaP een invloed kan hebben op

de reactie van de fyÈoplanktongemeenschap oP grazíng'

Berquist et al (I985) stelden in enclosure exPerimenten

vast dat de groei van fytoplanktonsoorten < 20 um door

verhoogde concentraties van kleine herbivore

zooplanktonsoorten llosmina Iongirostrisr rotiferen en

kleine copepoden) verhoogd htordÈ' terwijl de groei van

grotere fyt.oplanktonsoorten daalt. In aanwezigheid van

grotere herbivore soorten (DaPhnia gglex en P19P!9S
oregqnensis) is de respons omgekeerd.

Elser et al (1986) hebben een vergelijkende studie

gemaakt van gefractioneerde chlorophyl concentraties,

C-14 opname en fosfatase activiteit (als indicator voor

fosforlimiÈatie) in drie meren met een vergelijbaar

nutriëntenregime maar verschi I lende zooPlankton

gemeenschappen. zíj melden dat een verhoging van de

zooplankton biomassa leidt tot een vermindering van de

nutriëntlimitatie van het fytoPlankton ( 20 rum. In het

meer met de hoogste biomassa aan herbivoor zooplankton

beschrijven zí) een sterke groei van het nannoplankton

die in stand gehouden wordt door grazing- gekoppelde

regengeneratie van nutriênten.
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Ook in de New York Bight vinden Malone & Chervin 1979)

dat blooms van nannoplankt.on in sterkere nate opgenomen

worden in de pelagische voedselkeÈen dan bloons van

netplankton.

Elser et al (I986) benadrukken de complexiteit van de

interacties tussen fytoplankton, nutriëntlimiÈatie en

opname en gtazíng door zooplankton, en het be1ang van

grooÈte-afhankelijkheid in a1 deze Processen bij studies

omtrent fytoplankton grootte-distributie en

product iviteit .

De in de Oosterschelde oPtredende verschil len in

zooplankton samenstelling en grazingactiviteit tussen

kom en mond bieden een mogelijkheid om binnen eenzelfde

biotoop onderzoek aan deze problematiek te verrichten.

Gezien de verwachÈe veranderingen t'g'v' de

stormvloedkering en de kompartimenteringsdammen zich

precies oP het vlak van verander'ingen in

detritusconcentraties, groottedistributies van het

fytoplankton en vermindering van de nutriëntentoevoer

.zullen manifesteren, lijkt, het alleszins aan te bevelen

het fracEioneringsaspect, niet alleen voor zooPlankton

grazing maar ook voor andere Processen, in te bouwen in

het Oosterschelde simulaCiemodel en het toekomstige

onder zoek .
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BIJLÀGB T

Praktisch-nethodologiacbe aspekten van de toepasaing van de

teltingsmethode (Fuller t Clarcker 19361 voor zooplankton-

grazingmetingen in de Oosterschelde-

'Many of the difficulties
attr ibuted to fai lure to
me.asurement, of Particle size

apparently a sinPle Procedure,

skill'

and inaccuracies can be

real ise that, whi 1e the

with a Cóulter counter is
it actually requires greaÈ

sheldon et af, 1969.
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À. IIEETOPZET VOOR ÀNÀLïSE VÀN OOSTERSCEELDESESTON

Het sest,on dat in de Oosterschelde als Potentieel

voedsel voor het mesozooPlankton moet worden beschouwd,

beslaat, wat betreft afmetingen' een brede range :

+/- 1 - 100 ^lm 
s.E.D. omdat in natuurlijk seston de

partikelconcentratie, uitgedrukt in aantallen, daalt met

toenemende PartikelgrooÈter moetr om rePresentatieve

tetlingen te verkrijgen, het geanalyseerde volume worden

opgevoerd naargelang de maxÍmale groott'e van de

partikels die men wil tellen (sheldon et êlr I972i

Vanderploeg, I98I).

Het neetbereik van een Coulterbuis is beperkt tussen 2

en 40 t van de diameter van de oPening. Voor analyse van

het Oosterscheldeseston dienden bijgevolg Ineerdere

buizen te worden gecombineerd. In wat volgt worden een

aantal representatieve resultaten gegeven van een reeks

netingen waarin de optimale combinatie van meetbuizen en

telvolumes werd uitgetest.

Fign. I - 2 geven de telling van een mengsel van ijk-

partikels (polyst,yr.een boltetjes) met 3 verschillende

S.E.D. : 9.90; 19.50 en 38.80 rtrm. Uit deze figuren

blijkt dat de 100 en 9" 200 raro bul,sde piek van de 38.80

/um partikels een kanaal te laag detecteren. Ànderzijds

mist de 560 arm buis een deel van de 9.90 Om Partikels
(fie. 1).
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Ook uit de telling van natuurlijke Oosterschelde

monsÈers, waarvan een voorbeeld is gegeven Ín fig.3,
blijkt dat de kleinere neebbuizen de concentratie in de

range 20-30 arm iets onderschatten. Ook blijkt de 560 um

buis beneden de 25rum niet zo efficiënt te tellen als de

kleinere neetbuizen.

Deze resultaten werden door meerdere testen, zowel met

ijkpartikels a1s met natuurlijke monsters bevestigd. OP

basis hiervan is gekozen voor volgende combinaÈie van

meetbuizen:

s. E. D.

I. 55- 6. 17 arn

6.L7 -24. 55 rum

24.55-9 7. 68 um

MEETBUIS

100 ,um

280 um

560 
^lm

KÀNÀÀL

2-8
4 -10

6-12

Ír1at betreft reproduceerbaarheid van de tellingen geven

de 100 en 280 
^lm 

buis bevredigende resultaten bij
gebruik van de standaard manometrisch geregelde

telvolumes van resPectievelijk 0.5 en 2 mI (cf. fig.
'4.22). tn de grootte-range 24.55-97.68 um' geanalyseerd

door de 560 urn buis, 1êvert het maxirnum nanometrisch

geregeld telvolume (2 nI) schommelingen in de

distributie boven 40 rum oP, (fig. 4 a) gepaard gaande

met een aanzienlijke variabiliteit (fig. 4 b).
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De best reproduceerbare tellingen werden verkregen door,

gebruik makend van de TIME sÈand, met 16 seconden

teltijd te werken, víat overeenkomt met een telvolume van

20 ml (fis. 4 b).

Theoretisch bedraagt het meetbereik van een meetbuis 2

tot 4o t van de buisdiameter (coulter Electronics,

f975). voor de 100r 200t 280 en 560rum buizen zouden de

meetranges dus respectievelijk 2'40, 4-80, 6-112 en 11-

224 pm S.E.D. moeten bedragen. Uit onze test'en bl i jkt

dat, bij gebruik in zeewaÈer, de bovengrens van de 100

en de 200,trm buis beneden 38.80 rum ligtr terwi jI de 560

arm buis slechts boven de 25 rum een oPtimale efficiêntie

vertoont. Vanderploeg (198f) stelde in experimenten met

zoetwaterseston vast dat kleinere meetbuizen de volumes

van langwerpige Partikels en al9en aanzienlijk

onderschatten. Hij besluit dat voor nauwkeurige metingen

de buisdiameter groter moet zíln dan de lengte van de

grootste ParÈikels. In onze analyses werden deze

beperkingen echter ook met ijkpartikels vastgesteld. De

onderschatting van de concentratie van kleine partikels

door de 560 nln buis zou mogelijk een gevolg van

coincidentie (het Eellen van 2Partikels voor 1) bij

hoge concentraEies kunnen zí1n (xersting, 1985)' Het

verkeerd situeren van de 38.80 om piek door de I00 en de

200 um buis is hierdoor echter niet te verklaren.
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De gekozen combinatie van meetbuizen en telvolurnes is

gericht op het verkrijgen van een zo volledig en

nauwkeurig mogelijke analyse van het OosterscheldesesÈon

binnen de praktische bePerkingen die de uitvoering van

de grazingexperimenten stelt. Om de coincidentie van de

grot.ere meeÈbuizen beperkt te houden, zou het gebruik

van verdunde subsamples noodzakefijk zí)n. Hierdoor zou

echter de nauwkeurigheid van de tellingen dalen en de

analyse neer t.ijd vragen.

De combinatie van de I00r 280 en 560 arm neetbuis levert

goede resultaÈen op wat betreft de overlap tussen de

meeÈbuizen. Dit is . in overeenstemming met de bevinding

van vanderploeg (I981) dat voor het verkrijgen van goede

overlap tussen de meetbuizen bij analyse van natuurlijk

seston, de verhouding tussen de opeenvolgende

buisdiameters niet groter mag zijn dan 4.

Om de vo1 ledige range van Partikels die in de

Oosterschelde aIs voedsel voor het zooplankton in

aanmerking komen op een betrouwbare manier Èe

analyseren, is dus het gebruik van 3 verschillende

meeLbuizen noodzakelijk. Dit betekentr Per monster, een

analysetijd van : 1O minuten, aI 1e bewerkingen

inbegrepen. Analyse van een gtazingexperiment met I2

flessen (bv 3 controles en 3x3 grazingflessen net

verschillende soorten zooplankton) vraagt dus 2 uur
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telti jd. Vfanneer nen een analyse van to monsters uit
al.]e flessen uitvoert, wat in een milieu als de

Oost,erschelde noodzakef i jk is (cf 3.6) r €tl de

gtazingtijd beperkt tot 6 uur (cf 3.5) vornt de

analyseÈijd dus een beperkende factor oP het aantal

flessen dat binnen een experiment kan worden gebruikt.
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Naar Klel.n Bretelcrrl985rvo1gens data Tacls & Francke.
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B. TELLINGEN VÀN GEFIXEERDE SESIIONI{ONSTERS

On de beperkingen oPgelegd door de analyseduur (cf À) te

verminderen is uitgetest in hoeverre met gefixeerde

monsters kon worden gewerkÈ. Het gebruik van gefixeerde

monsters zou ook het uitvoeren van grazingexperimenten

op het punt Rl4 (cf. fig. 2.Il hebben vergemakkelijkt.

vanvíege het niet beschikbaar zí1n van de nodige

technische faci liteiten (stabiele tafel en stabiel

elektrisch net) aan boord van het ondetzoeksschiP,

dienden de Coultertellingen imners op het lab te Yerseke

te gebeuren.

fig. 5 toont de volumedistribut'ie van een I50 um

gefiltreerd Oosterscheldemonsterr hà verschillende

behandelingen. Niet gefixeerde monsters' bewaard bij in

situ temperatuur behoudèn vrij goed hun concentratie en

disÈributie. Monsters gefixeerd met lugol ondergaan na 6

uur sterkere concentratieveranderingen dan nieÈ

gefixeerde monsters. Bij nafixatie met formol. worden de

afwijkingen nog groter. De vorm van de distributie

blijft. echLer vrij goed bewaard. Na I maand bewaartijd

wordt de distributie vernauwd, vooral bij nafixatie met

formol.

De variabiliteit tussen de replica metingen neemt voor

de meeste kanalen toe Ínet de bewaarti jd (r test ' P

<0.05) (raUet 1).
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Resultaten van F-toets ultgevoerd tueeen nÍet geftxeerde nonstcre op

to en gefÍxeerde monsterE na verschillende bewaartlJden.
t2

+:Sz'+ lugol> Sé nlet geflxeerd (p co.os)

x:S2 niet geflxeerd > s2 * lugol (p <o'o5)'

L78

t-4u t=6u 3t=2ds.E.D.
(,urlr)
I

2.27

2.86

3.61
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5.73
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11.45
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28.86

36.36

+

x

+

+

+

+

+

+

+

+

+

+

+

+

+

+

x

+



L79

Ànaloge veranderingen in concentratie en distributies
we.rden door meerdere ondetzoekers gevonden in

experimenten net zuivere algenculturen, gefixeerd net

verschillende fixatieven. Klein Breteler (1985) besluiÈ

in een overzichtsartikel dat het gebruik van gefixeerde

monsters voor etektronische tellingen t.b.v. gtazÍng-

experimenten zoveel mogefijk vermeden moet worden.
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C. IN. SITU BXPERIT.IBNTEN

De in-situ exPeriment,en waren eroP gericht de 'community

grazing'van de totale zooPlankton geneenschaP oP

natuurlijk seston te meten. Omdat de natuurlijke

zooplanktonconcentratie in de Oosterschelde te laag is

om een meetbaar verschil in sestonconcentrat.ie tussen

controle- en grazingflessen te creëren is het zooplan-

kton geconcentreerd oP een 150 of 300 um gaas. Incubatie

en bemonstering voor sestonconcentratiebePaling verlopen

als uiteengezet, in 3. en E. De grazingactiviteit wordt,

volgens dezelfde formule, rechtstreeks Pe, 1n3 berekend.

In de praktijk werd echter zeer zelden met deze

proefopzet positieve grazing gemeten.

Om te controleren in hoeverre de beoogde concentratie

van zooplankton door de gebruikte techniek gerealiseerd

wordt is heÈ zooplankton uit de gtazingflessen na de

proef op een 100 erm gaas verzameld. Àan een aantal

willekeurig gekozen exPerimenten, verspreid over het

seizoen, zijn tetlingen gedaan van de verschillende

ontwikkelingsstadia van de dominante soorten die zijn

omgerekend naar natuurlijk concentraties. In tabel 2

zi3n deze concentraties uitgedrukt a1s Percent van de

in- situ vtaargenomen concentratÍes (gegevens afkomstig

van de rouÈine bemonsteringen met een 65 pm net).



L82

TABEL 2

Concentratie van verschillende 8ladia van calanoiden en van

Balanus nauplii in de in-situ experimenten als Percent van

de natuurtijke concentratie'

Exp. maaswijdte calanoiden Balanus
(/um) nauprii cop [ràin "óp 

gtoot + adult'en fiáTiFTÏï

I
2

3

4

5

6

300

300

300

150

150

150

834
IO 2L

016
3 76

rt 70

18 9l

90

43

36

52

59

65

I4

26

I
44

0
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Hieruit blijkt dat bij concentratie een aanzienlijk deel

van heÈ zooplankton gemist wordt. Van de calanoide

nauplii wordt vaak minder dan 10 t gevangen en ook voor

de grote copepodieten en de adulten ligt de efficiëntie

van zohtel het 150 als het 300 .arm gaas geniddeld slechts

op 60 t.

De Iage efficiëntie van de gebruikte concenÈratie-

techniek zon t.ot een aanzienlijke onderschatLing van de

grazing door middel van in-situ metingen kunnen leiden.

Sterkere concentratie van zooPlankton veroorzaakt

onvermijdetijk grote verschillen tussen de

sesÈonconcentratie in gtazing- en controleflessen op t =

o. Door de aanzienlijke diversiteiÈ in grootte, die

zowel in het fy|o- a}s in het zooPlanktonr êIl tevens in

de detrituscomPonent van het Oosterscheldeseston oP-

treedt,, is het onmogelijk een efficiënte scheiding

tussen de verschillende trofische niveaus te verkrijgen

door middel van filtratie. Het gebruik van een fijner

gaas (bv 65 ^rm) 
zou het zooPlankton efficiënter

concentreren, maar tevens ook aanzienlijke hoeveelheden

seston tegenhouden. Ook indien de gebruikte

correctiemethode voor de berekening (cf r) in dergelijke

gevallen als geldig zou mogen vrorden beschouwd, stelt

z|ch het probleem dat het voedselaanbod oP deze manier

aanzienlijk hoger zov liggen dan in-situ.
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TABEL 3

a) In-situ en b) seni-in-situ experimenten met natuurlijke
àí Í"rdunde sestonconcentratiei cf: concentraÈiefact'or
nácouiiijf zóoplanktoni V: verdunningsfactor naÈuurlijke
sestoncon""ntraËi.; Co: 

'beginconcentratie geneten in de 4-
100^rn ranger I: ingestie.

Exp. cf/ v co r
organisme i,r3, 1O6nt-1 'n3, 

t.6(ind-1)u-1

a) I 9 I 6'5 < 0

g 5 2.4 <0

I
5

24
4

3 4.5

44
4

54
62
72
82

2

92

I
2

I
2

4.0
2.2

4.8

15.9
9.r
3.1

5.0

2.8

3.r
r.9
3.2

<0
25.0

<0
364.2
89.0

<0
42.8

2.6

1.6
2.L

40.2

================-=-======Ê=a========:Ê=E=--3====g=====-==========b) I Acartia I 5'4 <0
2 3.2 . 0

5 2.L <0

2 AcarÈia

3 Acartia

4 Temora

5 CenÈroPages I
2

I
2

I
2

I
2
5

6.9
4.3

5.8
4.0

20.1
L2. 5
6.2

16. 4
9.3

6.8
4.0

<0
.9
7.4
2.L
2.3

1.6
L.2

<0
.4

<0
.4

I
2

5 CenfroPages
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D. EXPRIITIENTEN IIET VERDUNDE SESTONCONCENTRÀTIES

Teneinde met de realiseerbare zooplankton concentraties

Èoch meetbare concent.ratieverschi l ten te vervJezenli jken,

werd een reeks exPerimenten oPgezet net verdunde

sestonconcentraties. Hiertoe werd het natuurlÍjk seston

verdund met Oosterscheldevíaterr gefiltreerd op .45 um.

De resultaten zí)n víeergegeven in tabel 3a. rn deze

experimenten wordt in e9n aant,al 9eval1en
grazingactiviteit. gemeten oP verdunde concentraties,

daar waar I oP natuurlijke sestonconcentraties als

negatief berekend werd.

Bij verdere verdunning daalt I in de meeste gevallen

opnieuw.'Soms is I ook bij 2 x verdunning lager dan

gemeten op natuurlijke concentraties. Ook bij

experinenten met ge'isoleerde organismen van één soort

(semi-in-situ; cf. E ) werden dalingen van de ingestie

met verdunning van de sestonconcentratie waargenomen

(tabel 3 b). Dit onregelmatig verloop van de

grazingactiviteit in verdunningsreeksen maakt

extrapolatie van de verkregen resultaten naar in-situ

waarden problematisch. Het uit.voeren van reeksen met

meerdere verdunningen die zouden toelaten bij eIk

experiment de relabie tussen I en C te bepalen, is te

arbeidsintensief voor' routinematig gebruik.

Gezien ook de hogervermeLde concentratieproblemen met

zooplankton in de in-situ exPerimenten, werd afgezien

van dit type meÈingen.
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E. SBI4I-TN-SITU BXPERIITENTEN

In semi-in-situ experimenten is de grazingactiviteit van

bepaalde soorten en ontwikkelingsstadia oP natuurlijk

seston onderzocht. Water en dieren werden in hoofdzaak

op LGPK verzameld vanaf halve diepte tijdens de routine

bemonsteringen (cf 2.21. In een aantal netingen is op

andere punten in de kom (cf. fig. 2.Il gemonsterd,

waarbij materiaal oP L/2 m onder het vtateroppervlak werd

verzameld. Zooplankton en water vrerden in vaten naar

het lab gebracht. Daar werden onder een binoculair 50

individuen van de te onderzoeken soorten en

ontvrikkelingsstadia uitgezochÈr êIl in gtazíngflessen

gevuld met 150 um gefiltreerd Oosterscheldevíater
gebracht.

Vanwege de arbeidsintensiviteit van het isoleren

dienden de proeven beperkt te worden tot adulten van de

dominante copepodensoorten en Balanus nauplii.

oP basis van de resultaten hreergegeven in 3.5 werd een

proefopzet van 50 dieren ll25 mI'r en 6 uur grazingtijd
'gekozen. Standaard werden 3 replica's per soort' en 2

tot 4 controleflessen gebruikt. Incubatie gebeurde in

het donker bij in-situ Èemperatuur in een roterende

incubator (2 tPm).

Bij het begin en het einde van elke proef werd 200 ml

monster uit elke fles genomen voor Coulteranalyse.
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De berekeningsmeÈhode van Frost (19721 (cf. 2'31

veronderstelt dat oP to de concentratie in gtazing- en

controleflessen dezetfde is. In een aantal gevallen

werden in de Oosterscheldemonsters verschillen tussen

deze beide gemeten. Om hiervoor te corrigeren werden

gt F en I waarden berekend tegenover een theoretische

controlewaarde: C* = Cro.kt met Czo,

partikelconcentraÈie oP È = o in de grazingfles. Wanneer

C"o= Cot is deze formule analoog aan de oorsPronkelijke

formul.e van Frost. (tackx & van de vrier 1985).

Met deze proefopzet kan in de regel oP natuurlijke

sestoncencentraties een concentratieverschil tussen

controle- en grazingflessen worden gedetecteerd. In een

aantat gevaLlen waren de naÈuurlijke'sest'onconcentraties

echter zo hoog, dat 9een, of slechts zeer geringe

concentraÈieverschill.en werden verkregen. Deze situaties

deden zich meestal bij afgaand tij voor, zodat

bemonsteringen bij voorkeur bij opkomend tij werden

u itgevoerd .

Omdat isoleren van dieren moeilijk aan boord kan

gebeurenr êÍl vanvíege de wenseli jkheid om to monsters bi j

elk experiment zo snel mogelijk te analyseren, werden

deze experimenten alleen met dieren afkomstig uiÈ de kom

van de Oosterschelde uitgevoerd.
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